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A b str a ct  
I n t his t h esis I e x a mi n e d t h e v ari o us w a y s p h y si c al, s o ci al, c o g niti v e, a n d e v ol uti o n ar y 
f a ct ors i nfl u e n c e r a n gi n g b e h a vi o ur a n d s p a ci n g i n N y cti c e b us  s p e ci es.  I e x pl or e d t h es e 
t o pi cs wit h t h e ulti m at e g o al of i nf or mi n g f ut ur e c o ns er v ati o n a cti o ns t hr o u g h o ut 
S o ut h e ast Asi a, es p e ci all y tr a nsl o c ati o n s a n d i n-sit u r e h a bilit ati o n. E a c h c h a pt er c o v ers 
t o pi cs, c o m prisi n g r a n gi n g a n d l o c o m ot or b e h a vi o ur, p h y si c al o nt o g e n y, s p ati al c o g niti o n, 
a n d s o ci alit y. I w or k e d at t w o fi el d sit es b et w e e n 2 0 1 4 a n d 2 0 1 5 i n J a v a a n d Vi et n a m, 
f o c us e d o n t w o s p e ci e s of sl o w l oris es (N y cti c e b us j a v a ni c us , 1 3 i n d.  a n d N. p y g m a e us, 6 
i n d.); a u g m e nti n g t his w or k wit h d at a fr o m l o n g-t er m d at as ets a n d d at a fr o m e xisti n g 
lit er at ur e. D es pit e its fr e q u e nt us e, tr a nsl o c ati o n c a n h a v e a l o w s u c c ess r at e i n N y cti c e b us  
s p e ci es. I f o u n d t h at h o m e r a n g e si z es i n tr a nsl o c at e d p y g m y sl o w l oris m al es w er e l ar g er 
t h a n t h o s e r e p ort e d b ot h i n wil d a n d ot h er tr a nsl o c at e d p y g m y sl o w l oris es, c a usi n g 
s u bs e q u e nt m al es t o l e a v e t h e r el e as e sit e. As a n at ur al pr o x y f or h u m a n- m e di at e d 
tr a nsl o c ati o ns I a n al ys e d l o n g-t er m d at a o n n at al dis p ers al i n t h e J a v a n sl o w l oris. I f o u n d 
t h at b ot h m al es a n d f e m al es dis p ers e as l at e as t w o y e ars aft er birt h. Offs pri n g 
d e v el o p m e nt a n d dis p ers al is r o ot e d i n t h e s o ci al i nt er a cti o ns b et w e e n f a mil y gr o u p 
m e m b ers. T h e s kills t h e y a c q uir e d uri n g t his ti m e h el p t h e m t o fi n d a n d est a blis h a s uit a bl e 
h o m e r a n g e; s kills li k e a c c essi n g e ss e nti al f o o d r es o ur c es. I n t h e J a v a n sl o w l ori s, I l o o k e d  at 
e x u d at e f e e di n g t o ass ess t h eir pr e p ar e d n ess. W hil e e x a mi ni n g t h e b e h a vi o ur al r e p e rtoir e 
us e d t o a c c ess tr e e g u m s a n d t h e o nt o g e n eti c d e v el o p m e nt of t h e p o st ur es n e e d e d t o 
a c c e ss t h e m  p h y si c all y, I f o u n d t h at t h e J a v a n sl o w l oris a c q uir es r a pi dl y a d ult-li k e li m b 
pr o p orti o ns t o h el p e m pl o y v erti c al p o st ur es w hil e f e e di n g o n g u m s hi g hli g hti n g t h eir 
s p e ci ali z ati o n f or v erti c al cli n gi n g. T h e d e m a n d o n i n di vi d u als t o l o c at e t h es e r es o ur c es 
m a y a ct as a n i m p ort a nt s el e cti o n pr ess ur e o n t h e e v ol uti o n of s p ati al c o g niti o n. I i d e ntifi e d 
t h e us e of s p ati al c o g niti o n a n d c o g niti v e m a ps as t o ol s t o r e visit g o al l o c ati o ns. T h e 
distri b uti o n of st a bl e r es o ur c es t hr o u g h o ut a h o m e r a n g e h el p i n di vi d u als cr e at e a m a p of 
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t h eir e n vir o n m e nt. A n ot h er f a ct or aff e cti n g s p a ci n g a n d r a n gi n g is t h eir s o ci al i nt er a cti o ns. 
T o r e c o nstr u ct t h e a n c estr al st at e of pri m at e s o ci al or g a nis ati o n i n pri m at es, I f o u n d t h at 
a m o n g l orisif or m s t h e pr es u m e d pr o mis c u o us a n c estr al st at e i n m a m m als, t h e n e v ol v e d 
i nt o a dis p ers e d f a mil y gr o u p at t h e l ast c o m m o n a n c est or of l orisif or m s. I n c o n cl usi o n, 
t h es e n e w d at a bri n g t o li g ht t h e diffi c ulti es i n c arr yi n g o ut a s u c c essf ul tr a nsl o c ati o n, a 
pr e vi o usl y o v erl o o k e d s o ci al d y n a mi c wit hi n N y cti c e b us f a mil y gr o u ps, t h e i m p ort a n c e of 
li m b pr o p orti o n i n d e v el o p m e nt a n d v erti c al cli n gi n g, h o w g u m pr o d u ci n g tr e es s h a p e 
ni g htl y m o v e m e nt, a n d t h e e v ol uti o n ar y hist or y of l orisif or m s s o ci al or g a ni z ati o ns. T his 
i nf or m ati o n c a n b e us e d t o f or m ul at e n e w c o ns er v ati o n str at e gi es a n d h el p r efi n e e xisti n g 
eff orts i n-sit u a n d i n c a pti vit y. Es p e ci all y i n tr a nsl o c ati o ns, w hi c h s h o ul d a m e n d pr a cti c es t o 
i n c or p or ati n g t h e c o m pl e x s o ci alit y a n d us e of s p ati al c o g niti o n t o s u p p ort n at ur al 
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A c k n o wl e d g e m e nt s  
 
T his t h esis is d e di c at e d t o m y p ar e nt s, wit h o ut w h o m n o n e of t his w o ul d b e 
p o ssi bl e. Fr o m a n e arl y a g e, t h e y i n still e d a n a p pr e ci ati o n f or c uri o sit y a n d 
a c a d e mi c p urs uit s. D es pit e b ei n g a m ell o w c hil d, I r e m e m b er a n i nt e n s e n e e d t o g et 
a n s w ers a n d i n v esti g at e a n yt hi n g I f o u n d m yst eri o u s. I attri b ut e m y l o v e of 
pri m at es t o m y fr e q u e nt visit s t o t h e Br o o kfi el d Z o o, a n d t o Bi nti J u a t h e g orill a, 
w h o r e s c u e d a s m all b o y i n 1 9 9 6. W at c hi n g t his r e p ort o n t h e n e ws, I w as i n a w e as 
a 6- y e ar- ol d b o y f ell i nt o Bi nit’s c ar e a n d h er c o m p assi o n s hi n e d t hr o u g h d es pit e 
H oll y w o o d’s c o n st a nt e m p h asis o n  g orilli a s b ei n g bi g a n d s c ar y. Fr o m t h at p oi nt o n 
m y f a v o urit e p art of a n y h oli d a y w as a tri p t o t h e z o o a n d m y first a n d l ast st o p w as 
al w a ys t h e pri m at e h o u s e or e n cl os ur e s. 
B uil di n g o n t his c hil d h o o d f as ci ati o n a n d t hr o u g h t h e e n c o ur a g e m e nt of m y 
p ar e nt s, I w e nt t o W as hi n gt o n U ni v er sit y i n St. L o uis f or m y u n d er gr a d u at e d e gr e e. 
T h er e ar e a n u m b er of p e o pl e t h at I m et d uri n g t h o s e f o ur y e ars t h at h el p e d m a k e 
m e i nt o t h e r e s e ar c h er a n d pri m at ol o gist I a m t o d a y. T o m y a c a d e mi c s u p er vis ors 
Pr of Eri k Tri n k a u s e a n d Pr of Cri c k ett e S a n z, I will b e f or e v er i n d e bt e d t o y o u f or 
s h ari n g y o ur p assi o n s wit h m e a n d l etti n g m e k n o w t h at I t o o c o ul d st u d y pri m at es 
a n d h u m a n v ari ati o n. T o e v er y pr of ess or I h a d t h e pl e a s ur e of l e ar ni n g fr o m, 
i n cl u di n g Pr of T a b R ass m u ss e n, Pr of R o b ert S u ss m a n, Pr of Fi o n a M ars h all, a n d Pr of 
H er m a n P o nz er, t h a n k y o u f or gi vi n g m e a str o n g a nt hr o p ol o gi c al a n d 
pri m at ol o gi c al b as e, fr o m w hi c h I c o ul d b uil d a n d d e v el o p i nt o m y o w n r es e ar c h er. I 
h a v e t o t h a n k t h e B e h a vi o ur al R es e ar c h D e p art m e nt at t h e S ai nt L o uis Z o o, 
es p e ci all y Dr C h er yl A s a a n d K ar e n B a u m a n. D uri n g m y ti m e as a n i nt er n I w as r e all y 
a bl e t o p ut w h at I l e ar n e d i n cl ass i nt o pr a cti c e f urt h er str e n gt h e ni n g m y 
b e h a vi o ur al d at a c oll e cti o n s kills a n d d at a e ntr y. T h es e s kills h a v e b e e n a n 
i m p ort a nt p art of m y lif e e v er si n c e. 
M o vi n g t o t h e U K w as o n e of t h e b est d e cisi o n s I h a v e e v er m a d e a n d I will al w a ys 
r e m e m b er m y ti m e i n O xf or d as t h e b est f o ur y e ars of m y lif e. T o A n n a a n d Vi n c e nt, 
I h a v e n e v er m et t w o p e o pl e s o d e di c at e d t o r es e ar c h a n d t o s h ari n g w h at t h e y 
k n o w wit h ot h ers.  
Pr of A n n a N e k aris, y o u h a v e g ui d e d m e t hr o u g h t h e c h all e n g es of a c a d e mi a, 
i m p o st er s y n dr o m e a n d m y f u n n y h a bit of st a n di n g i n m y o w n w a y. M y writi n g a n d 
criti c al t hi n ki n g h a v e gr e atl y i m pr o v e d b e c a us e of y o ur g ui d a n c e, b ut m or e 
i m p ort a ntl y f or m e, y o u g a v e m e t h e c h a n c e t o t e a c h a n d e n g a g e wit h st u d e nt, 
w hi c h is w h y I l o v e b ei n g i n a c a d e mi a. Pr of Vi n c e nt Nij m a n, I n o w s e e d at a a n d 
o p p ort u nit y i n a n yt hi n g t h at c at c h es m y i nt er est s. M y ‘ C a n d o ” s pirit a n d m ott o 
l ar g el y st e m fr o m y o ur c o nfi d e n c e i n m y a bilit y t o d o a n yt hi n g. B e c a u s e of t h e t w o 
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of y o u I will n e v er p ass o n t h e o p p ort u nit y t o si n g al o n g t o A B B A, h a v e o n e l ast pi nt, 
a n d will n e v er l et m y d at a a g e b ef or e p u blis hi n g it, b e c a u s e t h e y ar e n ot fi n e wi n es. 
I n a d diti o n t o m y t w o w o n d erf ul s u p er vis or s, Pr of Gi u s e p p e D o n ati, Dr S u s a n 
C h e y n e, a n d Dr M a g d al e n a S v e n ss o n h a v e s u p p ort e d m e t hr o u g h c o urs e w or k, d at a 
a n al ysis, fi el d w or k l o gisti cs, a n d h el p e d t o f a cilit at e m y j o ur n e y as a n a c a d e mi c a n d 
l e ct ur er.  Wit h o ut t his c o m m u nit y, I d o n’t k n o w t h at m y e x p eri e n c e w o ul d b e as 
e nri c hi n g as it w as o v er t h e l ast f o ur y e ars. N ot o nl y h a v e t h e pr of ess ors a n d st aff 
m e m b ers h el p s h a p e t h e pri m at e c o m m u nit y at Br o o k es, b ut t h e ot h er m e m b ers of 
m y c o h ort b ot h d uri n g t h e M S c a n d as a P h D st u d e nt h a v e i nfl u e n c e d m e i n m a n y 
w a ys. R a c h el S a w y er, K at hl e e n R ei n h ar dt, a n d C hrist o p h er M ars h w e w er e f ast 
fri e n d d uri n g o ur M S c a n d I c o nti n u e t o f e el s u p p ort e d b y t h e t hr e e of y o u n o 
m att er w h er e w e ar e a n d w h at w e ar e d oi n g. I l o o k f or w ar d t o s e ei n g w h at w e all 
d o n e xt. 
T his t h esis w o ul d n ot e xist wit h o ut t h e s u p p ort of e v er y o n e I w or k e d wit h i n 
Vi et n a m a n d I n d o n esi a. Til o N a dl er a n d S o n y a P o ss er h el p e d fi n d m e at a 
c o nf er e n c e, arr a n g e m y arri v al i n H a n oi a n d m y d ail y t e a m w h o m a d e s ur e I di d n ot 
f all d o w n t h e li m est o n e cr a v at s. T h e E n d a n g er e d Pri m at e R es c u e C e ntr e is a 
b e a utif ul pl a c e a n d t h eir willi n g n ess t o w or k wit h r e s e ar c h ers a n d st u d e nts l o o ki n g 
t o st u d y t h es e r ar e pri m at es is n ot u n n oti c e d. I a m f or e v er gr at ef ul f or t h e s u p p ort 
a n d c o nfi d e n c e y o u b ot h h a d i n m e t o c o nti n u e t h e p o st-r el e as e m o nit ori n g a n d 
a n al ys e d at a. T o t his d a y, Vi et n a m is still m y f a v o urit e pl a c e t o b e a n d t h e t w o of 
y o u ar e a l ar g e p art of t h at.  
T h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct i n I n d o n esi a will al w a ys h ol d a s p e ci al pl a c e i n m y h e art. I 
s a w m y first wil d l oris t h er e, l e ar n e d t o att a c h r a di o c oll ars, a n d u s e r a di o 
t el e m etr y. It is q uit e a u ni q u e e x p eri e n c e t o w o n d er ar o u n d t h e f or e st at ni g ht t o 
fi n d a s m all ar b or e al a ni m al; I c o ul d n ot h a v e b e e n i n b ett er h a n d t h a n wi t h D e n di 
R ust a n di, A di n N u n ur, A c o n k A h m e d, a n d Yi yi N a z mi. I h o p e t h at y o u al w a ys 
r e m e m b er t h at biz arr e st u d e nt w h o s w o o p e d i n at v ari o u s ti m e s t hr o u g h o ut 2 0 1 4-
2 0 1 6, a n d l eft b e hi n d v ari o u s ‘ C hi c a g o ” tri n k et s. T h a n k y o u t o Wir d at et e Wir d at eti, 
Ri c h ar d M o or e, E v a J o h a n n a R o d e, D e nis e S p a a n, Fr a n cis C a b a n a, R o b ert O’ H a g a n, 
D a ni el B er gi n, M u h a m m a d I mr o n Ali, S h ar o n M c C a b e a n d M ari e Si g a u d, y o u m a d e 
l o o ki n g at a l o n g-t er m d at as et m u c h e asi er t h a n I k n o w it c o ul d h a v e b e e n , s o I tr ul y 
a p pr e ci at e e v er y m o m e nt of w or k y o u di d t o h el p m e i n a n y w a y. 
I n a d diti o n t o l o gisti c al, e m oti o n al, a n d a c a d e mi c s u p p ort, t his pr oj e ct w o ul d n ot 
h a v e h a p p e n e d wit h o ut t h e g e n er o u s f u n di n g a g e n ci es. T h e tr a n sl o c ati o n of l oris es 
i nt o C u c P h u o n g N ati o n al P ar k w as g e n er o u sl y s u p p ort e d b y a n a n o n y m o u s d o n or. 
F or t h e c o m pr e h e n si v e st u di es o n l oris es w e t h a n k A m ersf o ort Z o o, A u gs b ur g Z o o, 
Br e v ar d Z o o, Cl e v el a n d Z o o a n d Z o o S o ci et y, C ol u m b u s Z o o, C o n s er v ati o n 
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I nt er n ati o n al Pri m at e A cti o n F u n d a n d M ar g ot M ars h Bi o di v ersit y F u n d, C ot s w ol d 
Wil dlif e P ar k, Dis n e y W orl d wi d e C o n s er v ati o n F u n d, E ur o p e a n H u m a n B e h a vi o ur 
a n d E v ol uti o n S o ci et y, H e nr y D o orl y Z o o, I nt er n ati o n al Pri m at e Pr ot e cti o n L e a g u e, 
L e v er h ul m e Tr u st, L o n gl e at S af ari & A d v e nt ur e P ar k, M a z uri Z o o F e e d s, M o h a m e d 
bi n al Z a y e d S p e ci es C o n s er v ati o n F u n d ( 1 5 2 5 1 1 8 1 3), M e m p his Z o o, N a c e y 
M a g gi o n c al d a F o u n d ati o n, N ati o n al G e o gr a p hi c ( G E F N E 1 0 1- 1 3), P e o pl e’s Tr u st f or 
E n d a n g er e d S p e ci es, P h o e ni x Z o o, Pri m at e S o ci et y of Gr e at Brit ai n, t h e R o y al 
G e o gr a p hi c S o ci et y wit h I B G, S h al d o n Wil dlif e Tr u st, S o p hi e D a nf ort h C o n s er v ati o n 
Bi ol o g y F u n d, U ni v er sit y’s F e d er ati o n f or A ni m al W elf ar e, W hitl e y Wil dlif e 
C o n s er v ati o n Tr u st, Z G A P, a n d t h e E ur o p e a n H u m a n B e h a vi o ur a n d E v ol uti o n 
Ass o ci ati o n. 
Fi n all y, I h a v e t o t h a n k t h e sl o w l oris e s . I h a v e e nj o y e d f oll o wi n g y o ur m aj esti c 
m o v e m e nt s i n Vi et n a m a n d i n I n d o n esi a. I h a v e s e e n i n di vi d u als arri v e at t h e fi el d 
sit e a n d u nf ort u n at el y p ass a w a y, b ut I r e m e m b er e a c h o n e of y o u as a p air of 
u ni q u e r u bi es fl o ati n g i n t h e ni g ht’s s k y.  
 
 
A. 1 P h ot o s of t w o tr a nsl o c ati o n tr a c k ers ( Ti n g a n d K h o a) fr o m Vi et n a m at t h e E n d a n g er e d 
Pri m at e R es c u e C e nt er (l eft), a n d t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct t e a m i n fr o nt of t h e fi el d sit e 
h o us e i n W e st J a v a, I n d o n esi a (ri g ht). P h ot o s pr o vi d e d b y t h e Littl e Fir ef a c e pr oj e ct a n d t h e 
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F E E DI N G B E H A VI O U R S I N Y O U N G J A V A N S L O W L O RI S E S ( N Y C TI C E B U S 
J A V A NI C U S). 1 1 4  
5. 1  IN T R O D U C TI O N  1 1 5  
5. 2  M E T H O D S  1 1 9  
5. 3  R E S U L T S  1 1 9  
5. 4  D I S C U S SI O N 1 2 7  
5. 5  C H A P T E R S U M M A R Y  
 1 3 3  
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C H A P T E R 6: C O G NI TI V E M A P U S E I N T H E J A V A N S L O W L O RI S ( N Y C TI C E B U S 
J A V A NI C U S) 1 3 5  
6. 1  IN T R O D U C TI O N  1 3 6  
6. 2  M E T H O D S  1 4 1  
6 . 3 R E S U L T S  1 4 1  
6. 4  D I S C U S SI O N 1 4 7  
6. 5  C H A P T E R S U M M A R Y  1 5 1  
C H A P T E R 7: T H E E V O L U TI O N O F S O CI A L O R G A NI S A TI O N I N L O RI SI F O R M E S. 1 5 3  
7. 1  IN T R O D U C TI O N  1 5 4  
7. 3  R E S U L T S  1 5 8  
7. 4  D I S C U S SI O N 1 6 4  
7. 5  C H A P T E R S U M M A R Y  1 6 7  
C H A P T E R 8: G E N E R A L DI S C U S SI O N E M P H A SI SI N G A P P LI C A TI O N S T O 
C O N S E R V A TI O N 1 6 9  
8. 1  IN T R O D U C TI O N  1 7 0  
8. 2  C H A P T E R 3-  T R A N S L O C A TI O N  1 7 2  
8. 3  C H A P T E R 4-  N A T A L D I S P E R S A L 1 7 4  
8. 4  C H A P T E R 5-  O N T O G E N Y  1 7 5  
8. 5  C H A P T E R 6-  C O G NI TI V E M A P U S E  1 7 7  
8. 6  C H A P T E R 7-  E V O L U TI O N  1 7 9  
8. 7  C O N C L U SI O N  1 8 0  
R E F E R E N C E S 1 8 2  
A P P E N DI X I- T H E SI S P U B LI C A TI O N S A N D C O L L A B O R A TI O N S D U RI N G T H E P H D 2 2 2  
A P P E N DI X II- P U B LI C A TI O N R E P RI N T S 2 2 3  
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Li st of T a bl e s  
T a bl e 1. 1:  D efi niti o n of S o ci al Or g a nis ati o n s r e pri nt e d fr o m M ü ell er ( 1 9 9 9 b; p 5).  
T a bl e 1. 2:  S u m m ar y of N y cti c e b us  s p p. r e c o g niti o n i n p u bli c ati o n s fr o m 1 9 5 3-
pr e s e nt. 
T a bl e 1. 3:  N y cti c e b u s s p e ci es a n d t h eir l e g al pr ot e cti o n i n e a c h r a n g e c o u ntr y, 
r e pr o d u c e d fr o m N e k aris a n d St arr, 2 0 1 5. 
T a bl e 2. 1:  N a m e s a n d d efi niti o n s f or t h e b e h a vi o urs u s e d t o d uri n g o b s er v ati o n s of 
sl o w l oris es i n Ci p a g a nti, W est J a v a I n d o n esi a a n d C u c P h u o n g N ati o n al P ar k, 
Vi et n a m. 
T a bl e 2. 2:  L o c o m ot or/ p o st ur al m o d es ( a- o) a n d d efi niti o n s u s e d d uri n g 
o b s er v ati o n s of sl o w l oris es i n Ci p a g a nti, W est J a v a I n d o n esi a a n d C u c P h u o n g 
N ati o n al P ar k, Vi et n a m. L o c o m ot or/ p o st ur al m o d es d efi n e d h er e r ef er t o t h o s e 
dis pl a y e d i n Fi g ur e 2. 7.  
T a bl e 2. 3:  T h e n u m b er of d at a p oi nt s c oll e ct e d f or t h e m ai n J a v a n sl o w l oris 
( N y cti c e b u s j a v a ni c u s) i n cl u d e d i n t h e a n al ys e d d at as et fr o m t h e Littl e Fir ef a c e 
Pr oj e ct fi el d sit e i n W est J a v a, I n d o n esi a. I n di vi d u als i n bl u e ar e m al e a n d t h o s e i n 
r e d ar e f e m al e; D O B = D at e of birt h; t h e d at a c oll e ct e d w hil e t h e a ut h or w as pr e s e nt 
at t h e fi el d sit e ar e list e d i n t h e f ar ri g ht c ol u m n. 
T a bl e 2. 4:  T h e n u m b er of d at a p oi nt s c oll e ct e d f or e a c h p y g m y sl o w l oris o b s er v e d 
at t h e E n d a n g er e d Pri m at e R es c u e C e nt er i n t h e C u c P h u o n g N ati o n al P ar k, 
Vi et n a m.  
T a bl e 2. 5:  D et ail e d d es cri pti o n s of e a c h pr o gr a m u s e d t o s ort, tr a n sf or m, a n d 
a n al ys e d at a a n d l ar g er d at as et s t hr o u g h o ut t h e c o urs e of t h e P h D.   
T a bl e 2. 6:  D et ail e d c o m p aris o n of Mi ni m u m C o n v e x P ol y g o n s a n d K er n el C o nt o ur 
as h o m e r a n g e si z e c al c ul ati o n m et h o d s ( M o difi e d fr o m a t a bl e pri nt e d b y K e n w ar d 
( 2 0 0 1).  
T a bl e 2. 7:  A s u m m ar y of t h e t est e d v ari a bl es a n d st atisti c al t est s a p pli e d i n e a c h 
c h a pt er t hr o u g h o ut t h e t h esis.  
T a bl e 3. 1:  T h e h o m e r a n g e si z e i n Mi ni m u m C o n v e x P ol y g o n s a n d K er n el C o nt o ur 
f or si x p y g m y sl o w l oris (N y cti c e b us p y g m a e us ) t hr e e m al es a n d t hr e e f e m al e s.  
T a bl e 3. 2:  I n di vi d u al o v erl a p, r e p ort e d as t h e p er c e nt t w o i n di vi d u al’s h o m e r a n g es 
o v erl a p. H o m e r a n g e w er e c al c ul at e d u si n g Mi ni m u m C o n v e x P ol y g o n a n d K er n el 
C o nt o ur f or si x p y g m y sl o w l oris ( N y cti c e b us p y g m a e us ) t hr e e m al e s a n d t hr e e 
f e m al e s.  
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T a bl e 4. 1:  T h e ei g ht k n o w n m ot h ers a n d t h eir a n n u al off s pri n g b or n at t h e Littl e 
Fir ef a c e Pr oj e ct b et w e e n 2 0 1 1 a n d 2 0 1 6. T h e i n di vi d u al t ot al is pr o vi d e d o n t h e f ar 
ri g ht a n d t h e y e ar t ot al is i n t h e l ast r o w of t h e t a bl e.  
T a bl e 4. 2:  H o m e r a n g e si z e i n ei g ht J a v a n sl o w l oris (N y cti c e b us j a v a ni c us ) f a mil y 
gr o u p s, i n cl u di n g t h e i m m at ur e off s pri n g ( a g es: i nf a nt s- s u b- a d ult), m ot h er, a n d 
f at h er. A b br e vi at e d n a m es r ef er t o t h e i n di vi d u als i n T a bl e 2. 3.  
T a bl e 4. 4:  List of t h e offs pri n g at t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct fi el d sit e i n W est j a v a 
I n d o n esi a, i n cl u di n g t h eir m ot h ers, d at e of birt h s ( D O B), st at u s at t h e ti m e t his 
t h esis w as writt e n, d at e l ast s e e n, a n d t h eir a g e w h e n l ast s e e n.   
T a bl e 4. 5:  Dist a n c e tr a v ell e d o ut of t h e n at al h o m e r a n g e i n ei g ht J a v a n sl o w l oris es 
(N y cti c e b us j a v a ni c us ) b or n at t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct i n W est J a v a, I n d o n esi a  
T a bl e 5. 1:  Pr o p orti o n of l o c o m ot or a n d p o st ur al m o d es u s e d w hil e f e e di n g a n d 
a cr oss all b e h a vi o urs i n wil d J a v a n sl o w l oris es.  Pr o p orti o n s ar e pr es e nt e d as t h e 
m e a n a n d st a n d ar d d e vi ati o n ( S D), wit h t h e n u m b er of i n cl u d e d i n di vi d u als list e d at 
t h e t o p ( N). 
T a bl e 5. 2:  M e a n, N a n d st a n d ar d d e vi ati o n ( S D) of wil d J a v a n sl o w l oris es 
(N y cti c e b us j a v a ni c us ) h a bit at u s e v ari a bl e d es cri b e d a s P o siti o n i n Tr e e. 
T a bl e 5. 3:  M or p h o m etri c m e a s ur e s of wil d J a v a n sl o w l oris es, r e s ult s i n cl u d e t h e 
m e a n w ei g ht i n gr a ms ( g) a n d l e n gt h i n milli m etr e s, t h e n u m b er of i n di vi d u als 
m e a s ur e d ( N) a n d t h e st a n d ar d d e vi ati o n ( S D). 
T a bl e 5. 4:  R e gr essi o n st atisti cs f or all o m etri c bi v ari at e pl ot s pr e s e nt e d i n Fi g ur e 5. 5. 
T a bl e 6. 1:  T h e n u m b er of c h a n g e- p oi nt s a n d p er c e nt of r o ut e o v erl a p f or e a c h 
i n cl u d e d J a v a n sl o w l oris (N y cti c e b us j a v a ni c us ) i n Ci p a g a nti. T w o l ett er c o d es r ef er 
t o t h e o b s er v e d J a v a n sl o w l oris es r e p ort e d i n T a bl e 2. 3.  
T a bl e 6. 2:  F ull a n d h alf ni g ht p at h l e n gt h s i n cl u di n g t h e, n u m b er of r o ut es a n al ys e d 
( c o u nt), m e a n p at h l e n gt h ( m e a n), a n d m a xi m u m a n d mi ni m u m p at h l e n gt h s 
( m a xi m u m a n d mi ni m u m) i n t h e J a v a n sl o w l oris (N y cti c e b us j a v a ni c us ) i n Ci p a g a nti. 
T w o l ett er c o d es r ef er t o t h e o b s er v e d J a v a n sl o w l oris es r e p ort e d i n T a bl e 2. 3. 
T a bl e 7. 1:  D efi niti o n of s o ci al or g a nis ati o n s r e pri nt e d fr o m M ü ell er ( 1 9 9 9 b; p 5). 
T a bl e 7. 2: K n o w n s p ati al o v erl a p of L orisif or m es, d et aili n g t h e m al e- m al e o v erl a p, 
m a l e-f e m al e o v erl a p, a n d f e m al e-f e m al e o v erl a p. W h er e p o ssi bl e t h e S o ci al 
Or g a nis ati o n is i d e ntifi e d. D at a w er e c oll e ct e d fr o m p u blis h e d r es o ur c es, i n cl u di n g 
b o o ks a n d arti cl es 
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Li st of Fi g ur e s  
Fi g ur e 1. 1:  J a v a n sl o w l oris (N y cti c e b us j a v a ni c us ) i n a cl ot h b a g aft er a h e alt h c h e c k 
at t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct i n W est J a v a n, I n d o n esi a. P h ot o pr o vi d e d b y t h e Littl e 
Fir ef a c e Pr oj e ct.  
Fi g ur e 1. 2:  Vis u al r e pr es e nt ati o n of t h e t h esis fr a m e w or k, hi g hli g hti n g h o w t h e 
v ar yi n g t o pi cs, all c o ntri b ut e t o u n d erst a n di n g tr a n sl o c ati o n s, a c o n s er v ati o n t o ol. 
Fi g ur e 1. 3:  Vis u alis ati o n t h e f o ur s o ci al or g a nis ati o n s d es cri b e d i n T a bl e 1. 1, d ott e d 
li n es r e pr e s e nt f e m al e h o m e r a n g es w hil e s oli d li n e r e pr e s e nt s m al e s h o m e r a n g es.  
Fi g ur e 1. 4:  M a p s h o wi n g t h e g e o gr a p hi c al distri b uti o n of sl o w l oris es (N y cti c e b us  
s p p.) t hr o u g h o ut S o ut h e ast Asi a. T h e bl a c k st ar d e n ot es t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct 
fi el d sit e i n I n d o n esi a a n d t h e r e d st ar d e n ot es t h e E n d a n g er e d Pri m at e R es c u e 
C e nt er i n Vi et n a m.  
Fi g ur e 2. 1:  T h e vi e w fr o m t h e fr o nt p or c h of t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct fi el d h o u s e i n 
t h e vill a g e of Ci p a g a nti, W est J a v a, I n d o n esi a. P h ot o pr o vi d e d b y a ut h or.  
Fi g ur e 2. 2:  P h D pr o gr a m m e at O xf or d Br o o k es U ni v er sit y, r e d r e pr es e nt 
pr e p ar at or y a cti viti es, gr e e n, r e pr e s e nt fi el d w or k, a n d bl u e r e pr e s e nt d es k b as e d 
w or k p o st-fi el d w or k.   
Fi g ur e 2. 3:  P h ot o fr o m t h e Littl e Fir ef a c e fi el d sit e i n Ci p a g a nti, W est J a v a, 
I n d o n esi a, s h o wi n g a n a gri c ult ur al pl ot a n d t h e tr e e s t h at li n e e a c h pl ot. P h ot o 
pr o vi d e d b y t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct.   
Fi g ur e 2. 4:  P h ot o fr o m t h e b as e of t h e p y g m y sl o w l oris (N y cti c e b us p y g m a e us ) 
r el e a s e sit e i n C u c P h u o n g N ati o n al P ar k, Vi et n a m, arr o w d e n ot es o n e of t h e hills 
w h er e w e o b s er v e d r el e as e p y g m y sl o w l oris es. P h ot o pr o vi d e d b y a ut h or. 
Fi g ur e 2. 5:  ( A) Til o N a dl er a n d I e x a mi ni n g a r a di o c oll ar o n o n e r el e a s e d p y g m y 
sl o w l oris ( N y cti c e b us p y g m a e us ). ( B) Pr e-r el e a s e c a g e pl a c e d at t h e r el e as e sit e i n 
C u c P h u o n g N ati o n al P ar k, Vi et n a m. P h ot o pr o vi d e d b y t h e E n d a n g er e d Pri m at e 
R es c u e C e nt er.  
Fi g ur e 2. 6:  P h ot o tr a c k ers u si n g a nt e n n as a n d r e c ei v ers t o l o c at e p y g m y l oris es i n 
t h e fi el d ( A) Ci p a g a nti, ( B) C u c P h u o n g, Vi et n a m. P h ot o s pr o vi d e d b y a ut h or. 
Fi g ur e 2. 7:  L o c o m ot or b e h a vi o ur a n d s u b str at e si z e et h o gr a m u s e d at t h e Littl e 
Fir ef a c e Pr oj e ct i n Ci p a g a nti, W est J a v a n, d uri n g ni g htl y o b s er v ati o n s of J a v a n sl o w 
l oris es (N y cti c e b us J a v a ni c us ).   
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Fi g ur e 2. 8:  P h ot o of r es e ar c h ers at t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct m e as uri n g t h e 
h a n d s p a n of a c oll ar e d J a v a n sl o w l oris ( N y cti c e b us j a v a ni c us ) i n W est J a v a, 
I n d o n esi a, c o urt es y of t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct.  
Fi g ur e 2. 9:  P a g e o n e of t h e sl o w l oris (N y cti c e b us  s p p.) m or p h o m etri c d at a 
c oll e cti o n s h e et u s e d at t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct i n Ci p a g a nti, W est J a v a, 
I n d o n esi a, c o urt es y of Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct. 
Fi g ur e 2. 1 0:  P a g e t w o of t h e sl o w l oris (N y cti c e b us  s p p.) m or p h o m etri c d at a 
c oll e cti o n s h e et u s e d at t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct i n Ci p a g a nti, W est J a v a, 
I n d o n esi a, c o urt es y of t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct.  
Fi g ur e 2. 1 1:  F a c e m a s k i m a g e s h o wi n g t h e u ni q u e f a c e m ar ki n gs of f oll o w e d 
i n di vi d u al J a v a n sl o w l oris es (N y cti c e b us j a v a ni c us ) at t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct i n 
W est J a v a, I n d o n esi a. P h ot o s pr o vi d e d b y t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct.  
Fi g ur e 2. 1 2:  Vis u alis ati o n of h o w t h e C P T e v al u at es r o ut es, w h er e V1  – V 6  r e pr e s e nt 
p oi nt s al o n g a r o ut e, a n d p o ssi bl e c h a n g es p oi nt s ar e i d e ntifi e d b y c o m p ari n g t h e 
dist a n c es R k a n d R q  wit h t h e r e s ult a nt Rk + p  (r e pri nt e d fr o m N o s er et al., 2 0 0 9).  
Fi g ur e 3. 1:  Tr a n sl o c at e d p y g m y sl o w l oris (N y cti c e b us p y g m a e us ) as h e l o o ks at his 
n e w e n vir o n m e nt j u st aft er b ei n g r el e a s e d fr o m t h e i n- sit u c a g e at t h e E n d a n g er e d 
Pri m at e R es c u e C e ntr e i n C u c P h u o n g N ati o n al P ar k, Vi et n a m. P h ot o pr o vi d e d b y 
t h e a ut h or.  
Fi g ur e 3. 2:  T h e 9 5 % h o m e r a n g e f or t h e si x p y g m y sl o w l oris es (N y cti c e b us 
p y g m a e us ) at C u c P h u o n g N ati o n al P ar k, Vi et n a m. H o m e r a n g es ar e pr es e nt e d as 
b ot h Mi ni m u m c o n v e x p ol y g o n s ( A) a n d K er n el C o nt o ur ( B) 
Fi g ur e 3. 3:  T h e 5 0 % h o m e r a n g e f or t h e si x p y g m y sl o w l oris es (N y cti c e b us 
p y g m a e us ) at C u c P h u o n g N ati o n al P ar k, Vi et n a m. H o m e r a n g es ar e pr e s e nt s as 
b ot h Mi ni m u m c o n v e x p ol y g o n s ( A) a n d K er n el C o nt o ur ( B)  
Fi g ur e 3. 4:  T h e i n cr e m e nt al ar e a d e v el o p m e nt (I A D) gr a p h u si n g t h e Mi ni m u m 
c o n v e x p ol y g o n h o m e r a n g e si z e of si x r el e a s e d p y g m y sl o w l oris es ( N y cti c e b us 
p y g m a e us ) i n t h e C u c P h u o n g N ati o n al P ar k, Vi et n a m. T h e I A D gr a p h s h o ws h o w 
m a n y G e o gr a p hi c al p o siti o n s yst e m w a y p oi nt s r e pr e s e nt i n cr e asi n g p er c e nt a g es of 
t h e t ot al h o m e r a n g e siz e.  
Fi g ur e 3. 5:  Vis u alis ati o n of t h e fr a m e w or k of t h e t h esis hi g hli g hti n g h o w t h e d at a 
a n d c o n cl u si o n s pr e s e nt e d i n C h a pt er 3, fit i nt o t h e c o nt e xt of t h e e ntir e t h esis. 
T o pi cs i n r e d ar e t h e f o c u s of t h e c h a pt er; t o pi cs i n bl u e ar e r el at e d t h o u g h n ot 
e x pli citl y dis c u ss e d. 
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Fi g ur e 4. 1:  Y o u n g J a v a n sl o w l oris (N y cti c e b us j a v a ni c us ) h ol di n g o n t o a t hi n br a n c h 
at t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct i n W est J a v a, I n d o n esi a. P h ot o pr o vi d e d b y t h e Littl e 
Fir ef a c e Pr oj e ct.  
Fi g ur e 4. 2:  T h e t ot al n u m b er of i d e ntifi e d off s pri n g b or n p er m o nt h at t h e Littl e 
Fir ef a c e Pr oj e ct Fi el d sit e i n W est J a v a, I n d o n esi a b et w e e n 2 0 1 1 a n d 2 0 1 6. 
Fi g ur e 4. 3:  Pr o p orti o n of o b s er v e d s o ci al b e h a vi o ur b et w e e n J a v a n sl o w l oris 
(N y cti c e b us j a v a ni c us ) f a mil y gr o u p m e m b ers at t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct i n W est 
J a v a, I n d o n esi a.  
Fi g ur e 4. 4:  P h ot o of t w o y o u n g J a v a n sl o w l oris es (N y cti c e b us j a v a ni c us ) i n t h e wil d 
f oll o wi n g o n e a n ot h er at t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct fi el d sit e i n W est J a v a, I n d o n esi a.  
Fi g ur e 4. 5 A- G:  a n d T a bl e 4. 3 A- G:  H o m e r a n g e o v erl a p b et w e e n m al e s ( bl a c k li n e), 
f e m al e ( d ott e d li n e), a n d y o u n g off s pri n g ( bl u e li n e) f a mil y gr o u p s i n t h e J a v a n sl o w 
l oris (N y cti c e b us j a v a ni c us ) at t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct ( L F P) i n W est J a v a 
I n d o n esi a. T h e bl a c k li n e r e pr es e nt s 1 0 0 m i n e a c h h o m e r a n g e o v erl a p. 
A c c o m p a ni e d b y t h e p er c e nt a g e of h o m e r a n g e o v erl a p i n s e v e n J a v a n sl o w l oris 
(N y cti c e b us j a v a ni c us ) f a mil y gr o u p s o b s er v e d at t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct fi el d sit e 
i n W est j a v a, I n d o n esi a.  
Fi g ur e 4. 6:  G P S D at a f or t w o J a v a n sl o w l oris (N y cti c e b us j a v a ni c us ) off s pri n g at t h e 
Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct i n W est J a v a n, I n d o n esi a.  
Fi g ur e 4. 7:  ( A) T h e ‘ a d ult’ h o m e r a n g es f or t w o f e m ale J a v a n sl o w l oris es 
(N y cti c e b us j a v a ni c us ) ( L U: bl u e d ot s a n d C H: bl a c k d ot s) L U is t h e a d ult off s pri n g of 
C H. ( B) T h e ‘ a d ult’ h o m e r a n g e of o n e m al e a n d o n e f e m al e J a v a n sl o w l oris es ( N. 
j a v a ni c us) ( A L: bl u e d ot s a n d o n e f e m al e O E: bl a c k d ot s) A L is t h e a d ult off s pri n g of 
O E.  L u c u d o es n ot o v erl a p wit h C H’s h o m e r a n g e c o n sist e ntl y, t h o u g h A L’s h o m e 
r a n g e o v erl a p s 0. 6 % of t h e d at a p oi nt s c o n sist e ntl y.  
Fi g ur e 4. 8:  T h e i n cr e m e nt al ar e a d e v el o p m e nt gr a p h f or t w o J a v a n sl o w l oris es 
(N y cti c e b us j a v a ni c us ) o b s er v e d at t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct i n W est J a v a, 
I n d o n esi a. T his gr a p h r e pr e s e nt s t h e ‘ a d ult’ h o m e r a n g e d e v el o p m e nt of L u c u ( A) 
a n d Al o m a h ( B) b et w e e n 2 0 1 3- 2 0 1 6 a n d 2 0 1 5- 2 0 1 6 r es p e cti v el y. O n t h e x- a xis‘ 
N u m., l o c ati o n s’ ar e t h e n u m b er of G P S p oi nt s c ol l e ct e d a n d h o w it r el at es t o t h e 
p er c e nt a g e of t h e h o m e r a n g e t h o s e p oi nt s r e pr es e nt ( y- a xis).  
Fi g ur e 4. 9:  Vis u alis ati o n of t h e fr a m e w or k of t h e t h esis hi g hli g hti n g h o w t h e d at a 
a n d c o n cl u si o n s pr e s e nt e d i n C h a pt er 4, fit i nt o t h e c o nt e xt of t h e e ntir e t h esis. 
T o pi cs i n r e d ar e t h e f o c u s of t h e c h a pt er; t o pi cs i n bl u e ar e r el at e d t h o u g h n ot 
e x pli citl y 
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Fi g ur e 5. 1:   J a v a n sl o w l oris (N y cti c e b us j a v a ni c us ) f e e di n g o n g u m at t h e Littl e 
Fir ef a c e Pr oj e ct fi el d sit i n W est J a v a, I n d o n esi a. P h ot o pr o vi d e d b y t h e Littl e 
Fir ef a c e Pr oj e ct. 
Fi g ur e 5. 2:  I m a g es of t w o J a v a n sl o w l oris es i n v erti c al p o st ur e s o n l ar g e- m e di u m 
si z e d s u b str at es. P h ot o s t a k e n at t h e L F P fi el d st ati o n.  
Fi g ur e 5. 3:  Pr o p orti o n i n di c es, f or eli m b/t ot al b o d y l e n gt h a n d hi n dli m b/ t ot al b o d y 
l e n gt h c al c ul at e d fr o m t h e li m b m e a s ur e m e nt s t a k e n fr o m NA = 3 0, N S A = 1 1, N J= 8. 
Err or b ars r e pr e s e nt st a n d ar d err or.  
Fi g ur e 5. 4:  C a n o ni c al v ari at e a n al ysis ( C V A) c al c ul at e d wit h ei g ht m or p h o m etri c 
m e a s ur e s a n d t hr e e a g e cl ass i d e ntifi er s ( A d ult, S u b- a d ult, a n d J u v e nil e) ( Wil k’s 
λ  =  0. 2 3 5,  p  < 0. 0 0 0 1). Cr oss es i n di c at e t h e c e ntr oi d of e a c h gr o u p t h at d efi n e d t h e 
c a n o ni c al c o m p o n e nt a x es f or C a n 1 a n d C a n 2, p er c e nt a g e r e pr es e nt s t h e i nfl u e n c e 
of t h e t w o f u n cti o n s i n i d e ntif yi n g gr o u p diff er e n c es.  
Fi g ur e 5. 5:  Bi v ari at e pl ot s of m or p h o m etri c m e as ur e s a n d b o d y w ei g ht i n J a v a n 
sl o w l oris es ( N y cti c e b us j a v a ni c us ). T h e g e n er at e d l e a st s q u ar e r e gr essi o n f or m ul a 
i s pr e s e nt e d a b o v e e a c h pl ot.  
Fi g ur e 5. 6:  Vis u alis ati o n of t h e fr a m e w or k of t h e t h esis hi g hli g hti n g h o w t h e d at a 
a n d c o n cl u si o n s pr e s e nt e d i n c h a pt er 5, fit i nt o t h e c o nt e xt of t h e e ntir e t h esis. 
T o pi cs i n r e d ar e t h e f o c u s of t h e c h a pt er, t o pi cs i n bl u e ar e r el at e d t h o u g h n ot 
e x pli citl y dis c u ss e d. 
Fi g ur e 6. 1:  A eri al i m a g e of t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct fi el d sit e i n W est J a v a, 
I n d o n esi a, t a k e n b y A n dr e w W al m sl e y 2 0 1 7 u si n g a n u n m a n n e d a eri al v e hi cl e. 
Fi g ur e 6. 2:  Tr a v el r o ut es i n o n e m al e ( A L) a n d o n e f e m al e ( L U), w h er e r e d st ars 
d e n ot e c h a n g e p oi nt s a n d t h e bl u e tri a n gl e r e pr e s e nt s t h e p ut ati v e g o al i n t h e 
J a v a n sl o w l oris (N y cti c e b us j a v a ni c us ) i n Ci p a g a nti.  
Fi g ur e 6. 3:  M a p of k e y l o c al es i n o n e J a v a n sl o w l oris (N y cti c e b us j a v a ni c us ), A L’s 
h o m e r a n g e, dis pl a yi n g t h e s a m e r o ut e pr es e nt e d i n Fi g ur e 6. 2, as w ell as, as t h e 
h e uristi c m o d el f or t h e fi v e- m et er d et e cti o n r a di us. 
Fi g ur e 6. 4:  B o x pl ot s dis pl a yi n g t h e c al c ul at e d effi ci e n c y i n di c es at t hr e e d et e cti o n 
r a dii ( 5 m , 1 0 m, 2 0 m) i n t h e J a v a n sl o w l oris ( N y cti c e b us j a v a ni c us ) at t h e Littl e 
Fir ef a c e Pr oj e ct i n W est J a v a, I n d o n esi a.  
Fi g ur e 6. 5:  Vis u alis ati o n of t h e fr a m e w or k of t h e t h esis hi g hli g hti n g h o w t h e d at a 
a n d c o n cl u si o n s pr e s e nt e d i n c h a pt er 6, fit i nt o t h e c o nt e xt of t h e e ntir e t h esis. 
T o pi cs i n r e d ar e t h e f o c u s of t h e c h a pt er; t o pi cs i n bl u e ar e r el at e d t h o u g h n ot 
e x pli citl y dis c u ss e d. 
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Fi g ur e 7. 1:  T w o J a v a n sl o w l oris es (N y cti c e b us j a v a ni c us ) t o g et h er i n a tr e e at t h e 
Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct i n W est J a v a, I n d o n esi a. P h ot o pr o vi d e d b y t h e Littl e Fir ef a c e 
Pr oj e ct. 
Fi g ur e 7. 2:  B o x pl ot r e pr es e nti n g r e p ort e d gr o u p si z es i n s e v e n l orisif or m g e n er a, 
d at a w er e c oll e ct e d fr o m p u blis h e d a n d u n p u blis h e d s o ur c es *. T h e mi d dl e b ar 
r e pr e s e nt s t h e m e a n gr o u p si z e t h e w his k ers, r e pr es e nt t h e m a xi m u m a n d 
mi ni m u m r e p ort e d gr o u p si z e.  
* E u oti c u s:  J e w ell a n d O at s, 1 9 6 9; C h arl es – D o mi n q u e, 1 9 7 7; A m br os e, 1 9 9 9; 
G al a g o:  S mit h ers, 1 9 7 1; I z ar d a n d N as h, 1 9 8 8; P ull e n, 2 0 0 0; B ut y n s ki a n d d e J o n g, 
2 0 0 4; B e ar d er et al., 2 0 0 8 G al a g oi d e s:  Ki n g d o n, 1 9 7 1; 1 9 9 7;  C h arl es – D o mi n q u e, 
1 9 7 7; A m br o s e, 1 9 9 9; Ols o n a n d N as h, 2 0 0 2- 2 0 0 3; P ar a g al a g o:  H ar c o urt a n d N as h, 
1 9 8 6; B e ar d er et al., 2 0 0 3; B ut y ns ki et al., 2 0 0 6; Ot ol e m ur : B e ar d er, 1 9 7 4; D o yl e, 
1 9 7 9; N as h et al., 1 9 9 0; P er ki n, 2 0 0 4; B e ar d er, 2 0 0 7 S ci ur o c h eir u s : Pi ml e y, 2 0 0 2 
Ar ct o c e b u s:  J e w ell a n d O at es, 1 9 6 9 a; 1 9 6 9 b;  C h arl es- D o mi ni q u e, 1 9 7 7; 
P er o di cti c u s:  Pi ml e y, 2 0 0 2; Pi ml e y et al., 2 0 0 5; Pi ml e y a n d B e ar d er, 2 0 1 3; L ori s:  
N e k aris, 2 0 0 0; N e k arsi, 2 0 0 3; N e k aris a n d J a y e w ar d e n e, 2 0 0 3; K ar G u pt a, 2 0 0 5; K ar 
G u pt a a n d K atti, 2 0 0 7; N y cti c e b u s:  G u pt a, 2 0 0 1; Wi e n s, 2 0 0 2; N e k aris a n d B e ar d er, 
2 0 0 6; Pil o s u n g n o e n et al., 2 0 1 0; N e k aris a n d B e ar d er, 2 0 0 7.  
 
Fi g ur e 7. 3:  P h yl o g e n eti c r e c o n str u cti o n of l orisif or m s o ci al or g a ni z ati o n u si n g t h e 
r e c o n str u ct e d c h ar a ct er st at es f u n cti o n i n M es q uit e 3. 3. E a c h tr e e s h o ws o n e of 
t hr e e s o ci al or g a nis ati o ns, i n cl u di n g M ulti-f e m al e/ si n gl e- m al e ( A), Dis p ers e d f a mil y 
gr o u p/ m o n o g a m y ( B), a n d Pr o mis c u o u s ( C). T h e dis p ers e d f a mil y gr o u p/ m o n o g a m y 
is t h e m o st li k el y st at e at t h e r o ot of t h e l orisif or m tr e e. G al a g oi d es c o c o, G d. 
z a nzi b ari c u s a n d G d. gr a nti, w er e c h a n g e d t o P ar a g al a g o aft er t his tr e e w as cr e at e d, 
b ut t h e t o p o gr a p h y r e m ai n s t h e s a m e.  
Fi g ur e 7. 4:  Vis u alis ati o n of t h e fr a m e w or k of t h e t h esis hi g hli g hti n g h o w t h e d at a 
a n d c o n cl u si o n s pr e s e nt e d i n C h a pt er 7, fit i nt o t h e c o nt e xt of t h e e ntir e t h esis. 
T o pi cs i n r e d ar e t h e f o c u s of t h e c h a pt er; t o pi cs i n bl u e ar e r el at e d t h o u g h n ot 
e x pli citl y dis c u ss e d. 
Fi g ur e 8. 1:  T w o B e n g al sl o w l oris es (N y cti c e b us b e n g al e nsis ) dis pl a yi n g irr e g ul ar 
a cti v e h o urs at a r e s c u e c e ntr e i n C h o n b uri, T h ail a n d.  
Fi g ur e 8. 2:  Vis u alis ati o n of h o w e a c h c h a pt er s u p p ort s v ari o u s c o n s er v ati o n 
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Li st of B o x e s 
B o x 1. 1:  K e y t er ms a n d d efi niti o n s u s e d t hr o u g h o ut t h e t h esis.  
B o x 8. 1: Dir e ct q u ot es of r e c o m m e n d e d g ui d eli n es f or r el e a s e sit e s el e cti o n a n d 
c a pti v e m a n a g e m e nt.  
A b br e vi ati o n s  
 
CI T E S- C o n v e nti o n o n I nt er n ati o n al Tr a d e i n E n d a n g er e d S p e ci es of Wil d F a u n a a n d 
Fl or a 
C P T- C h a n g e P oi nt T est 
C V A- C a n o ni c al V ari at e A n al ysis  
D B H- Di a m et er at Br e ast H ei g ht  
D P L- D ail y P at h L e n gt h 
D O B- D at e of Birt h 
E P R C- E n d a n g er e d Pri m at e R es c u e C e ntr e 
E A S T- E n d a n g er e d Asi a n S p e ci es Tr u st 
GI S- G e o gr a p hi c al I nf or m ati o n S yst e m 
G L M- G e n er al Li n e ar M o d el  
G P S- G e o gr a p hi c al P o siti o n S yst e m  
H P A - h y p ot h al a mi c – pit uit ar y – a dr e n al 
I C D- I n cr e m e nt al Ar e a D e v el o p m e nt 
I U C N- I nt er n ati o n al U ni o n f or t h e C o n s er v ati o n of N at ur e 
K C- K er n el C o nt o ur 
L F P- Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct 
L S- L e a st S q u ar e ( R e gr essi o n) 
M C P- Mi ni m u m C o n v e x P ol y g o n 
N G O- N o n- G o v er n m e nt al Or g a nis ati o n  
N H PI - N at al H a bit at Pr ef er e n c e I n d u cti o n 
N P L- Ni g htl y P at h L e n gt h 
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B o x 1. 1: K e y t er m s a n d d efi niti o n s u s e d t hr o u g h o ut t h e t h esis.  
 
T er m  D efi niti o n  
All o m etri c s c ali n g  W h e n t w o v ari a bl es d o n ot s c al e pr o p orti o n all y.  
Dist al ( dist a n c e)  Sit u at e d a w a y fr o m t h e p oi nt of ori gi n or att a c h m e nt  
E x u d at es  Pl a nt e x u d at es i n cl u d e s a p s, g u ms, l at e x, a n d r e si n.  
E x u d ati v or e  A n a ni m al t h at s p e ci alis es i n e ati n g e x u d at es.  
F oli v or e  A n a ni m al t h at s p e ci alis es i n e ati n g l e a v es.  
Fr u gi v or e  A ni m als t h at e at a l ar g e pr o p orti o n of fr uit.   
Is o m etri c s c ali n g W h e n t w o v ari a bl es s c al e pr o p orti o n all y   
L orisif or m es  A t a x o n o mi c i nfr a or d er wit hi n t h e or d er Pri m at es i n cl u di n g t h e 
l oris es, p ott o s a n d g al a g o s. 
O nt o g e n y  T h e ori gi n ati o n a n d d e v el o p m e nt of a n or g a nis m, u s u all y fr o m 
t h e ti m e of f ertili z ati o n of t h e e g g t o t h e or g a nis ms m at ur e 
f orm.  
Pr o si mi a n  V ari o u s pri m at es of t h e s u b or d er Str e p sirr hi ni (f or m erl y 
Pr o si mii), as w ell as t h e t arsi ers, oft e n c o n si d er e d t h e m o st 
pri miti v e pri m at es.  
Pr o xi m at e ( dist a n c e)  N e x t or n e ar e st i n s p a c e or ti m e 
Pr o xi m at e c a u s ati o n  T h e i m m e di at e i nfl u e nti al f a ct ors eff e cti n g bi ol o gi c al f u n cti o n s 
( e g. e n vir o n m e nt al c u es).  
R eti a mir a bili a  C o m pl e x of art eri e s a n d v ei n s l yi n g v er y cl os e t o e a c h ot h er; t h e 
r eti a mir a bili a utili z es c o u nt er c urr e nt bl o o d fl o w wit hi n t h e n et 
t o m ai nt ai n bl o o d cir c ul ati o n. 
T a p et u m l u ci d u m  A bi ol o gi c r efl e ct or s yst e m t h at pr o vi d e t h e li g ht -s e n siti v e r eti n al 
c ells wit h a s e c o n d o p p ort u nit y f or p h ot o n -p h ot or e c e pt or 
sti m ul ati o n, t h er e b y e n h a n ci n g vis u al s e n siti vit y at l o w li g ht 
l e v els. 
 
T errit or y  T h e ar e a t h at a n a ni m al d ef e n d s a g ai n st  i ntr u d ers, e s p e ci all y of 
t h e s a m e s p e ci es. 
 
Tri a n g ul ati o n  T h e tr a ci n g a n d m e a s ur e m e nt of a s eri es or n et w or k of tri a n gl es 
i n or d er t o d et er mi n e t h e dist a n c es a n d r el ati v e p o siti o n s of 
p oi nt s  
 
C h a pt er 1| G e n er al I ntr o d u cti o n 
 1 9  
C h a pt er 1: G e n er al i ntr o d u cti o n 
 
 
Fi g ur e 1. 1:  J a v a n sl o w l oris (N y cti c e b us j a v a ni c us ) i n a cl ot h b a g aft er a h e alt h c h e c k 
at t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct i n W est J a v a n, I n d o n esi a. P h ot o pr o vi d e d b y t h e Littl e 
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1. 1 Pr ef a c e 
T h e t er m bi o di v ersit y h as v ar yi n g d efi niti o n s, b ut e a c h of t h es e d efi niti o n s l ar g el y 
f o c u s es o n t h e c o n c e pt of t h e v ari ati o n of lif e ( G ast o n, 1 9 9 8).  F oll o wi n g t his br o a d 
d es cri pti o n, p e o pl e fr o m a r a n g e of dis ci pli n es h a v e l o o k e d t o q u a ntif y, st u d y, a n d 
pr ot e ct bi o di v ersit y. T o c o n s er v e bi o di v ersit y, c o n s er v ati o n bi ol o g y h as e m er g e d as 
a s ci e ntifi c fi el d t as k e d wit h pr o vi di n g t h e i nf or m ati o n a n d a d vi c e n e e d e d t o cr e at e 
a n d e x e c ut e eff e cti v e c o n s er v ati o n pr a cti c es, w hi c h i n t ur n h el p m ai nt ai n n at ur al 
bi o di v ersit y ( C o wlis h a w a n d D u n b ar, 2 0 0 0). C o n s er v ati o n bi ol o g y as a di s ci pli n e h as 
gr o w n e n or m o u sl y o v er t h e l ast f e w d e c a d es a n d h as i n cr e as e d o ur a w ar e n ess a n d 
u n d erst a n di n g of t h e i nt ers e cti o n of h u m a n a cti o n, n at ur al e c os yst e m s a n d 
bi o di v ersit y.  
M ar g ol uis a n d S al af s k y ( 1 9 9 8) e m p h asis e d t h at i n or d er t o c o n s er v e bi o di v er sit y, 
w e m u st u s e i n di c at ors t h at ar e m e a s ur a bl e, c o nsist e nt, a n d s e n siti v e t o pr o xi m at e 
a n d ulti m at e i nfl u e nti al f a ct ors. T o cr e at e t h es e i n di c at ors, w e m u st f ull y 
u n d erst a n d t h e n at ur al b o u n d s of e a c h s p e ci es w e wis h t o c o n s er v e. C o n s er v ati o n 
eff ort s a n d pr a cti c es cr e at e d u si n g g e n er ali z e d d at a c a n n ot f ull y a d dr e ss t h e 
c o n c er n s of i n di vi d u al s p e ci es i n e v er c h a n gi n g e n vir o n m e nts. Pri m at es ar e a m o n g 
t h e m o st t hr e at e n e d t a x a o n t h e pl a n et a n d f or d e c a d es c o n c e ntr at e d eff ort s h a v e 
f o c u s e d o n w a ys t o c o n s er v e t h eir c urr e nt p o p ul ati o n s a n d r e v er s e p o p ul ati o n 
d e cli n e . T h es e c o n s er v ati o n eff ort s ar e of p arti c ul ar i m p ort a n c e t hr o u g h o ut 
S o ut h e a st Asi a w h er e r a pi d h u m a n p o p ul ati o n i n cr e as e al o n gsi d e a d e cr e a s e i n 
s uit a bl e f or e st e d h a bit at f or pri m at es, h a v e l e d t o a l oss i n bi o di v ersit y. T his r e gi o n 
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is p o p ul at e d wit h a u ni q u e a n d r e m ar k a bl e arr a y of pri m at e s p e ci es, i n cl u di n g 
str e p sirr hi n e s li k e t h e sl o w l oris.   
1. 2 Ai m s a n d str u ct ur e  
I n t his t h esis I e x a mi n e f o ur m ai n t h e m es r e g ar di n g r e s o ur c e a c q uisiti o n t hr o u g h 
s u c c essf ul ni g htl y m o v e m e nt s a n d s p a ci n g i n N y cti c e b us  s p e ci es ( Pri m at es, 
Str e p sirr hi ni, L orisif or m es) ( Fi g ur e 1. 2). Usi n g dir e ct o b s er v ati o n al d at a fr o m t h e 
J a v a n sl o w l oris (N. j a v a ni c us ) a n d t h e p y g m y sl o w l oris (N. p y g m a e us ), as w ell as 
pr e- e xisti n g d at a o n ot h er l orisif or ms, I e x a mi n e h o w l o c o m ot or a n d r a n gi n g 
b e h a vi o ur a n d s p ati al c o g niti o n c a n i m p a ct N y cti c e b us s p p. i n t h e wil d a n d t h eir 
c o n s er v ati o n t hr o u g h tr a n sl o c ati o n. W hil e c o v eri n g t h es e t h e m es I als o a d dr e ss 
t h eir e c ol o gi c al a n d e v ol uti o n ar y v al u e t o u n d erst a n di n g t h e e m er g e n c e of as p e ct s 
of b e h a vi o ur al e c ol o g y i n n o ct ur n al a n d di ur n al pri m at es. First I pr o vi d e b a c k gr o u n d 
i nf or m ati o n o n t h e k e y t h e m es a d dr e ss e d t hr o u g h o ut t h e t h esis ( C h a pt er 1), t h e n I 
d es cri b e i n d et ail t h e m et h o d s u s e d t o c oll e ct, m a n a g e, a n d a n al ys e i n cl u d e d d at a 
( C h a pt er 2).  I n C h a pt er 3, I ass ess t h e r a n gi n g b e h a vi o ur a n d s p a ci n g i n a gr o u p of 
tr a n sl o c at e d p y g m y sl o w l oris es (N. p y g m a e u s ) i n Vi et n a m, hi g hli g hti n g t h e 
p s y c h ol o gi c al a n d s o ci al as p e ct s t h at i nfl u e n c e t h e o ut c o m es of t his c o ns er v ati o n 
t o ol. I n C h a pt er 4, I l o o k at a wil d J a v a n sl o w l oris p o p ul ati o n i n I n d o n esi a a n d 
ass ess n at al dis p ers al. I n C h a pt er 5, I f o c u s o n o nt o g e n eti c v ari ati o n i n 
m o r p h o m etri c m e a s ur e s a n d v erti c al s u b str at e a c c ess i n t h e J a v a n sl o w l oris ( N. 
j a v a ni c us) i n I n d o n esi a; i n C h a pt er 6, I ass ess t h e J a v a n sl o w l oris’ c a p a cit y f or l ar g e-
s c al e s p ati al c o g niti o n t hr o u g h c o g niti v e m a p u s e w hil e s e c uri n g r e s o ur c es. N e xt, I 
l o o k at t h e s o ci al as p e cts of s p a ci n g a n d r a n gi n g b e h a vi o ur i n N y cti c e b us  s p p. a n d 
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it s br o a d er e v ol uti o n ar y c o nt e xt i n l orisif or ms a n d all pri m at es ( C h a pt er 7). Fi n all y, I 
pr o vi d e g e n er al c o n cl u si o n s a n d a p pli c ati o n s t o c o n s er v ati o n b as e d o n t h e n o v el 




Fi g ur e 1. 2:  Vis u al r e pr es e nt ati o n of t h e t h esis fr a m e w or k, hi g hli g hti n g h o w t h e v ar yi n g 
t o pi cs, all c o ntri b ut e t o u n d erst a n di n g tr a nsl o c ati o ns, a c o ns er v ati o n t o ol. 
 
1. 3  T o pi c o v er vi e w 
1. 3. 1  R a n gi n g b e h a vi o ur  
T h e h o m e r a n g e r e pr e s e nt s t h e ar e a h a bit u all y tr a v ers e d b y a n i n di vi d u al or gr o u p 
of a ni m als d uri n g n or m al d ail y a cti viti es s u c h as f e e di n g, r e sti n g, a n d r e pr o d u cti v e 
b e h a vi o ur ( B urt, 1 9 4 3).  W h e n t his r a n g e is d ef e n d e d a g ai n st c o n s p e cifi cs,  it is 
r ef err e d t o as a t errit or y (N o bl e, 1 9 3 9 ; B urt, 1 9 4 3). T o s ur vi v e a n d r e pr o d u c e a n 
a ni m al m u st a d a pt it s  b e h a vi o ur t o t h e e n vir o n m e nt al c o n diti o n s it e x p eri e n c es 
S u c c essf ul 
Ni g htl y 
M o v e m e nt  
a n d S p a ci n g  
P h ysi c al  
L o c o m ot or 
B e h a vi o ur  
 P o st ur al 
B e h a vi o ur  
 P h y si c al 
O nt o g e n y  
 
S o ci al  
R a n gi n g B e h a vi o ur  
H o m e R a n g e O v erl a p  
N at al Dis p ers al  
 
C o g niti v e  
S p ati al  
Ass o ci ati v e 
L e ar ni n g  
 
C o n s er v ati o n  
T r a nsl o c ati o ns 
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( Kr e b s a n d D a vi es, 1 9 9 3). Pri m at ol o gists h a v e l o n g i n v esti g at e d t h e r el ati o n s hi p 
b et w e e n t h es e r a n gi n g p att er n s a n d e c ol o gi c al v ari a bl es ( Cl utt o n -Br o c k a n d H ar v e y, 
1 9 7 7; L ei g ht o n a n d L ei g ht o n, 1 9 8 2;  T er b or g h, 1 9 8 3; S y mi n gt o n, 1 9 8 8; W hit e  a n d 
Wr a n g h a m, 1 9 8 8; v a n S c h ai k, 1 9 8 9; C h a p m a n, 1 9 9 0; K o e ni g  et al., 1 9 9 8; St e v e n s o n 
et al., 1 9 9 8; Di as a n d Stri er, 2 0 0 3).  
A n u n d erst a n di n g of t h e w a y a ni m als m o v e t hr o u g h t h eir h a bit at c a n h el p 
r e s e ar c h ers u n d erst a n d t h e w a y t h e y p er c ei v e; t h eir u m w el t ( P o w ell, 2 0 0 0). I n a n 
eff ort t o q u a ntif y r a n gi n g b e h a vi o ur, st u di es t y pi c all y f o c u s o n t w o m e a s ur e m e nt s: 
h o m e r a n g e a n d d ail y p at h l e n gt h s ( D P L), w hi c h v ar y wit hi n a n d a cr oss s p e ci es 
( T ur n er et al., 1 9 6 9; H or n e et al., 2 0 0 8; v a n B e e st et al., 2 0 1 1). U n d erst a n di n g w h y 
h o m e r a n g e si z e v ari es c o nti n u es t o b e a pr o mi n e nt q u esti o n a m o n g z o ol o gists a n d 
e c ol o gists ( M c L o u g hli n a n d F er g u s o n, 2 0 0 0; B ör g er et al., 2 0 0 8). H o m e r a n g e si z e 
a n d o v erl a p c a n s h e d li g ht o n t h e s o ci al a n d e c ol o gi c al li v es of a gi v e n s p e ci es . 
R es e ar c h ers r e g ul arl y u s e h o m e r a n g e a n d D P L t o a d dr ess q u esti o n s a b o ut h o w 
a ni m als s ur vi v e i n t h eir wil d e n vir o n m e nt s. 
1. 3. 2  L o c o m ot or b e h a vi o ur  
P o st ur e s ar e d efi n e d as a st at e w h er e a n a ni m al’s c e ntr e of m ass r e m ai n s st at i c, 
w h er e as l o c o m oti o n is t h e a ct of m o vi n g fr o m o n e pl a c e t o t h e n e xt i n v ol vi n g b o d y 
m ass dis pl a c e m e nt ( Pr ost, 1 9 6 5). T o b e a bl e t o n e g oti at e a n ar b or e al h a bit at, 
or g a nis ms r e q uir e a l ar g e  arr a y of m o v e m e nt t y p es. N a pi er a n d W al k er ( 1 9 6 7) w er e 
t h e first to att e m pt t o c at e g oriz e t h e diff er e nt m o v e m e nt p att er ns u s e d b y 
pri m at es. T h e y d efi n e d f o ur pri n ci p al l o c o m ot or c at e g ori es: v erti c al cli n gi n g a n d 
l e a pi n g ( V C L), q u a dr u p e d alis m ( w hi c h i n cl u d es gr o u n d r u n ni n g a n d w al ki n g, br a n c h 
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r u n ni n g a n d w al ki n g, a n d cli m bi n g), br a c hi ati o n (s wi n gi n g fr o m br a n c h t o br a n c h 
o nl y u si n g t h e ar ms) a n d bi p e d alis m. I n c o n n e cti o n wit h w h at m o d es of l o c o m oti o n 
a n a ni m al is p erf or mi n g, a n ot h er u s ef ul pi e c e of i nf or m ati o n is h o w oft e n t h e 
a ni m al is e n g a gi n g i n diff er e nt f or ms of m o v e m e nt. Si n c e t h e first pri m at e 
l o c o m ot or cl assifi c ati o n s v er y f e w eff ort s h a v e b e e n m a d e t o i m pr o v e u p o n N a pi er 
a n d W al k er’s ( 1 9 6 7) gr o u pi n gs. H u nt et al. ( 1 9 9 6) d efi n e d bi o m e c h a ni c all y disti n ct 
m o d es a n d s u b- m o d es of l o c o m oti o n a n d p o st ur e b as e d o n t h e b o d y ori e nt ati o n; 
t h e m ai n w ei g ht- b e ari n g b o d y p art s; m et h o d of w ei g ht b e ari n g; a n d g ait p att er n f or 
m o d es of l o c o m oti o n. B y pr o vi di n g a st a n d ar dis e d m et h o d of r e c or di n g pri m at e 
p o siti o n al l o c o m ot or b e h a vi o ur, H u nt et al. ( 1 9 9 6) f a cilit at e d cr o ss c o m p aris o n s o f 
t h es e b e h a vi o urs b et w e e n st u d y sit es a n d pri m at e s p e ci es. 
1. 3. 3  P o st ur al b e h a vi o ur 
Si mil ar t o t h e f u n cti o n of l o c o m ot or m o d es, pri m at es t h at li v e i n ar b or e al 
e n vir o n m e nts utili z e a wi d e r a n g e of p o siti o n al str at e gi es t o ai d i n t h e s u c c essf ul 
n a vi g ati o n of t h ei r h a bit at ( G ar b er, 2 0 0 7). P o st ur al a n d l o c o m ot or b e h a vi o urs ( h er e 
aft er r ef err e d t o as l o c o m ot or b e h a vi o urs) i m p a ct t h e m u s c ul o s k el et al s yst e m i n 
v ar yi n g w a ys; t h e f or c e e x ert e d o n t his s yst e m c a n b e hi g h er d uri n g m or e 
s p e ci ali z e d l o c o m ot or a n d p o st ur al m o d es, s u c h as l e a pi n g or v erti c al cli n gi n g 
( W arr e n a n d Cr o m pt o n, 1 9 9 7; D e m es et al., 1 9 9 9; Isl er a n d T h or p e 2 0 0 3).   I n 
g e n er al, pri m at es s p e n d t h e m aj orit y of t h eir ti m e i n p o st ur e s ( R os e 1 9 7 4; M c Gr a w 
1 9 9 8). W hil e e n g a gi n g i n pr ol o n g e d l o c o m ot or a n d p o st ur a l m o d es, it is e x p e ct e d 
t h at l o c o m ot or b e h a vi o urs will aff e ct t h e i n di vi d u als’ m or p h ol o gi es ( Pr e u s c h oft, 
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1 9 7 9; H u nt, 1 9 9 1). T h u s l o c o m ot or b e h a vi o urs ar e ess e nti al as p e ct s of 
u n d erst a n di n g t h e m or p h ol o g y a n d p h ysi c al c o m p et e n c e of i n di vi d u al s p e ci es.  
1. 3. 4 N at al di s p er s al  
N at al dis p ers al is a m aj or f a ct or i n t h e d y n a mi cs a n d g e n eti c str u ct ur e of a 
p o p ul ati o n ( H a milt o n a n d M a y, 1 9 7 7; J o h n s o n a n d G ai n es, 1 9 9 0; W hitl o c k, 2 0 0 1). 
Dis p ers al ti m e a n d dist a n c es v ar y b as e d o n i n di vi d u al c h ar a ct eristi cs, li n k a g e, gr o u p 
si z e a n d e n vir o n m e nt al c u es. N at al dis p ers al p att er n s m a y i nfl u e n c e s o ci al a n d 
e c ol o gi c al b e h a vi o urs.  F urt h er m or e, t h e a b s e n c e of dis p ers al, k n o w n as p hil o p atr y, 
is oft e n a pr er e q uisit e f or ki n- s el e cti o n ( H a milt o n, 1 9 8 7). Hist ori c all y, r e s e ar c h ers 
h a v e f o c u s e d o n t h e i m p ort a n c e of h o m e r a n g es a n d d ail y m o v e m e nts ( E hrli c h a n d 
M a c bri d e, 1 9 8 9 ) i n r el ati o n t o f or a gi n g a n d r e s o ur c e s el e cti o n ( M o or cr oft et al., 
1 9 9 9; B or g er et al., 2 0 0 8; B ar n ett a n d M o or cr oft, 2 0 0 8; S m o u s e et al., 2 0 1 0). 
T h o u g h i n a ct u alit y it is t h e l ess fr e q u e nt m o v e m e nt s, s u c h as dis p er s al t h at c a n b e 
m or e ess e nti al t o s ur vi v al ( P ärt a n d D oli g ez, 2 0 0 3; V a n D y c k a n d B a g u ett e, 2 0 0 5; 
C o x a n d K esl er, 2 0 1 2; P o n c h o n et al., 2 0 1 3; D el g a d o et al., 2 0 1 4). Alt h o u g h t h e 
st u d y of i n di vi d u al a ni m al m o v e m e nt s a n d p o p ul ati o n s h as b e e n c arri e d o ut f or 
o v er 1 0 0 y e ars, t h er e is i n cr e as e d i nt er est i n t h e st u d y of diff er e nt t y p e s of 
m o v e m e nt s ( D alzi el et al., 2 0 0 8 ; H a y d o n et al., 2 0 0 8; N at h a n et al., 2 0 0 8; B art o n et 
al., 2 0 0 9; G ur ari e et al., 2 0 0 9; H u m p hri es et al., 2 0 1 0; M or al es et al., 2 0 1 0; J elt s c h 
et al., 2 0 1 3), p arti c ul arl y i n r e s p o n s e t o cli m at e c h a n g e, t h e i ntr o d u cti o n of i n v asi v e 
s p e ci es, h a bit at fr a g m e nt ati o n, a n d t h e i m p ort a n c e f or l a n d m a n a g e m e nt a n d 
c o n s er v ati o n.  
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1. 3. 5  O nt o g e n y  
I n c or p or ati n g a n o nt o g e n eti c a n al ysis i nt o b e h a vi o ur al a n d e c ol o gi c al o b s er v ati o n s 
a c k n o wl e d g es t h e i m p ort a n c e of d e v el o p m e nt al p att er n s o n e v ol uti o n a n d t h e 
i n di vi d u al’s i nt er a cti o n wit h t h e e n vir o n m e nt ( G o ul d, 1 9 7 7).  O n e of t h e m o st 
i m p ort a nt a c hi e v e m e nt s f or a j u v e nil e is s ur vi vi n g t o a d ult h o o d a n d s u c c essf ull y 
r e pr o d u ci n g ( v a n N o or d wij k et al., 1 9 9 3). T h e r el ati o n s hi p b et w e e n m a m m ali a n 
m ot h ers a n d t h eir off s pri n g is criti c al, a n d t h e a cti o n s t h at m ot h ers t a k e t o s hi el d 
t h eir i nf a nt fr o m t h e e xt er n al e n vir o n m e nt c a n c o ntri b ut e t o a n off s pri n g’s d e at h or 
s ur vi v al ( Hi n d e, 1 9 7 1; P eri p at o a n d C h e v er u d, 2 0 0 2). T h e m ot h er’s i n v est m e nt i n 
h er off s pri n g all o ws d e v el o p m e nt t o h a p p e n i n a n e n vir o n m e nt t h at is s hi el d e d 
fr o m t y pi c al e c ol o gi c al c o n str ai nt s. P h ysi c al a n d b e h a vi o ur al c o m p et e n ci es ar e k e y 
f a ct ors t h at h el p r es e ar c h ers u n d erst a n d h o w lif e hist or y tr ait s a n d e c ol o g y 
f a cilit at e s u c c essf ul d e v el o p m e nt ( Milt o n a n d M a y, 1 9 7 6; Cl utt o n- Br o c k a n d 
H ar v e y, 1 9 7 7, 1 9 8 3; W est er n, 1 9 7 9; Eis e n b er g, 1 9 8 1; Fl e a gl e, 1 9 8 4). As i m m at ur e 
pri m at es ar e s m all er a n d l ess s kill e d c o m p ar e d t o a d ult s, t h e y ar e at gr e at er ris k 
fr o m m al n utriti o n or pr e d ati o n (J a n s o n a n d v a n S c h ai k, 1 9 9 3). W hil e t h es e 
pr o bl e m s m ai nl y r el at e t o t h eir s m all b o d y si z e, t h e y c a n b e o v er c o m e b y gr o wi n g 
f ast er; r e s e ar c h ers cl assif y pri m at es as t a x a t h at gr o w at a sl o w er r at e (J o n es, 
2 0 1 1). B y r e d u ci n g t h eir m et a b oli c n e e d s t hr o u g h s u c h sl o w gr o wt h, t h e y i n cr e as e 
l o ng-t er m s ur vi v al. St u d yi n g o nt o g e n eti c v ari ati o n i n i n di vi d u al b e h a vi o ur al e c ol o g y 
a n d m or p h ol o g y off ers t h e o p p ort u nit y f or r e s e ar c h ers t o u n d erst a n d b ett er t h e 
d e v el o p m e nt fr o m j u v e nilit y t o a d ult h o o d.  
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1. 3. 5. 1  D e v el o p m e nt al l a n d m ar k s i n N y cti c e b u s  s p e ci e s  
I n sl o w l oris es, o ur u n d erst a n di n g of d e v el o p m e nt al l a n d m ar ks st e m s fr o m c a pti v e 
r e s e ar c h; t h es e st u di es f o c u s o n t h e lif e hist or y a n d r e pr o d u cti o n of sl o w l oris es i n 
c a pti vit y ( e. g. E hrli c h a n d M u si c a nt, 1 9 7 7; R as m u ss e n, 1 9 8 6; R as m u ss e n a n d I z ar d, 
1 9 8 8; E hrli c h a n d M a c bri d e, 1 9 8 9; N as h, 1 9 9 3; W eis e n s e el et al., 1 9 9 8; Fit c h-
S n y d er a n d S c h ulz e, 2 0 0 1; Fit c h- S n y d er a n d E hrli c h, 2 0 0 3; F ull er et al., 2 0 1 4). M o st 
sl o w l oris es gi v e birt h t o si n gl et o n s, b ut p y g m y sl o w l oris es r e g ul arl y h a v e t wi n s. 
N e w b or n sl o w l oris es ar e r el ati v el y ti n y ( 9- 3 0 g) a n d d e p e n d e ntir el y o n t h e m ot h er, 
u ntil t h e y ar e p ar k e d t hr o u g h o ut t h e ni g ht. Sl o w l oris es h a v e o n e of t h e l o n g est lif e 
hist ori es of all pri m at es f or t h eir b o d y si z e wit h l o n g i nt er- birt h i nt er v als ( 6- 1 2 
m o nt h s), g est ati o n ( 1 5 7- 2 0 5 d a ys) a n d l a ct ati o n ( 1 2 0- 2 0 0 d a ys), off s pri n g 
d e p e n d e n c y p eri o d s ( u p t o 2 0 m o nt h s), a n d a lif e e x p e ct a n c y of b et w e e n 1 5- 2 6 
y e ars ( R as m u ss e n a n d Iz ar d, 1 9 8 8; M arti n, 1 9 9 0; H a k e e m et al., 1 9 9 6; Ki n g d o n, 
1 9 9 7; N e k aris, 2 0 1 7). 
1. 3. 6  S p ati al c o g niti o n 
S p ati al C o g niti o n is a br a n c h of c o g niti v e s ci e n c e f o c u s e d o n h o w o n e p er c ei v es, 
i nt er pr et s, m e nt all y r e pr e s e nt s, a n d i nt er a ct s wit h t h eir s p ati al e n vir o n m e nt 
( G arli n g a n d G oll e d g e, 1 9 9 3; T hi n u s- Bl a n c, 1 9 9 6; Fr e ks a et al.,  1 9 9 8; M o nt ell o, 
2 0 0 1 ; W all er a n d N a d el, 2 0 1 3). P art s of t h e e n vir o n m e nt t h at ar e hi g hl y r el e v a nt 
wit hi n t h e pr o c ess of n a vi g ati o n ar e c all e d l a n d m ar ks or c u es. M o st l a n d m ar ks ar e 
r el ati v e i n a s e n s e t h at t h e y ar e d efi n e d i n r el ati o n t o ot h er r ef er e n c e p oi nt s or 
l a n d m ar ks ( E v a n s a n d G arli n g, 1 9 9 1). N a vi g ati o n is g o al- dir e ct e d a n d ori e nt e d tr a v el 
t hr o u g h s p a c e ( M o nt ell o, 2 0 0 1). A k e y f e at ur e of n a vi g ati o n is t h e i d e a of tr a v el 
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r o ut es, u p o n w hi c h li n e ar tr a v el c a n o c c ur, s u c h as c o nti n u o u sl y c o n n e ct e d 
v e g et ati o n i n ar b or e al a ni m als, or cl e ar e d p at h s i n t err e stri al a ni m als. R o ut es 
r e pr e s e nt dir e cti o n al p att er n s of m o v e m e nt s eit h er o n f or m al p at h s or b e y o n d 
t h e m. A c o g niti v e pl a n of r o ut es is a pr er e q uisit e f or tr a v elli n g dist a n c es d uri n g 
n a vi g ati o n. T his pl a n r e pr e s e nt s a n i nt er n alis e d k n o wl e d g e t h at all o ws i nf er e n c es 
a b o ut t h e s p ati al f e at ur e s a n d r el ati o n s of t h e e xt er n al w orl d ( G allist el, 1 9 9 0). 
S p ati al i nf or m ati o n a b o ut l o c ati o n s or o bj e ct s c a n b e i nt e gr at e d i nt o t h e c o g niti v e 
s yst e m i n t w o diff er e nt w a ys, d e p e n di n g o n t h e d o mi n a nt fr a m e of r ef er e n c e 
( B ert h o z, 1 9 9 1; L e vi n s o n, 1 9 9 6; Kl at z k y, 1 9 9 8). W h e n t h e n e w i nf or m ati o n is 
r el ati v e t o t h e o b s er v er’s o w n l o c ati o n, it  is c all e d e g o c e ntri c or vi e w er- c e ntr e d 
r e pr e s e nt ati o n. I n c o ntr ast, if t h e r ef er e n ci n g is i n d e p e n d e nt fr o m t h e o b s er v er a n d 
r el ati v e t o ot h er e xt er n al pl a c es or o bj e ct s, it is r ef err e d t o as all o c e ntri c or o bj e ct-
c e ntr e d. T h es e t w o fr a m es of r ef er e n c e ar e ess e nti al t o u n d erst a n di n g v ari ati o n s i n 
s p ati al c o g niti o n, b ot h i n t er m s of h o w t h e i nf or m ati o n is pr o c ess e d a n d h o w it is 
u p d at e d i nt o pr e vi o u sl y e xisti n g k n o wl e d g e.  
1. 3. 6. 1  W a yfi n di n g  
A s u b-t o pi c wit hi n s p ati al c o g niti o n k n o w n as w a yfi n di n g e m p h asis es t h e tr a v el 
el e m e nt i n s p ati al b e h a vi o ur, or t h e pr o c ess of e x pl ori n g a n d pr o c essi n g a v ail a bl e 
s p ati al i nf or m ati o n, pl a n ni n g, d e ci di n g a n d e x e c uti n g a s p ati al a cti o n ( T hi n u s- Bl a n c, 
1 9 9 6 ; C h e n a n d St a n n e y, 1 9 9 9). W a yfi n di n g d es cri b es a n a ni m al’s a bilit y, b ot h 
c o g niti v el y a n d b e h a vi o ur all y, t o r e a c h s p ati al d esti n ati o n s. W a yfi n di n g is oft e n 
u s e d i nt er c h a n g e a bl y wit h t h e t er m n a vi g ati o n, es p e ci all y w h e n t h e e n vir o n m e nt i n 
q u esti o n h as m or e t h a n o n e g o al l o c ati o n a n d t h e n a vi g at or is ass u m e d t o b e 
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visiti n g m or e t h a n o n e. I n t his t h esis, I dis c u ss m ulti- g o al e n vir o n m e nts, t h u s I will 
u s e t h e t er m n a vi g ati o n. N a vi g ati o n e m p h asi z es g o al- dir e ct e d n ess as a p ur p o s ef ul 
a cti o n of d et er mi ni n g a n d m ai nt ai ni n g a c o urs e or tr aj e ct or y fr o m o n e pl a c e t o 
a n ot h er ( G allist el, 1 9 9 0). R e g ar di n g t h e s p ati al el e m e nts of n a vi g ati o n, t h e y ar e 
r e pr e s e nt e d as r o ut es, l a n d m ar ks, a n d n o d es, ( L y n c h, 1 9 6 0). T h er e ar e t hr e e 
r e c o g ni z e d c o g niti v e pr o c ess ass o ci at e d wit h w a yfi n di n g a n d n a vi g ati o n i n c o m pl e x 
e n vir o n m e nts: c o g niti v e m a p pi n g, d e cisi o n- m a k i n g, a n d d e cisi o n- e x e c uti o n ( C h e n 
a n d St a n n e y, 1 9 9 9).  
1. 3. 6. 2  C o g niti v e m a p s 
O v er t h e p ast 4 0 y e ars, r e s e ar c h ers i n a v ari et y of fi el d s h a v e e x a mi n e d q u esti o n s 
r el ati n g t o t h e n at ur e of c o g niti v e m a p s, fr o m t h e p s y c h ol o gi c al pr o c ess of 
a c q uiri n g a n d f or mi n g t h e m t o t h e r e pr es e nt ati o n of t h at k n o wl e d g e a c q uisiti o n, 
i n cl u di n g t h eir r ol e i n e v er y d a y s p ati al a cti vit y. T h e c o g niti v e m a p r e pr es e nt s a n 
o b s er v er’s m o d el of t h e w orl d i n w hi c h w e li v e. C o g niti v e m a p pi n g's d efi niti o n s ar e 
v ari e d d u e t o it s m ulti- dis ci pli n ar y n at ur e. Kit c h e n ( 1 9 9 4) n ot e d t h at c o g niti v e 
m a p pi n g h as n o o n e str o n g s u bj e ct b as e a n d is ess e nti all y a r e s e ar c h t o pi c wit h 
i n p ut s fr o m m o st of t h e s o ci al s ci e n c es. T his c o nf u si o n c o n c er ni n g t h e m e a ni n g a n d 
c o nt e xt of t h e t er m h as l e d t o t h e u s e of alt er n ati v e t er m s, s u c h as c o g niti v e 
c o nfi g ur ati o n s ( G oll e d g e, 1 9 7 7), c o g niti v e r e pr e s e nt ati o n s ( D o w n s a n d St e a, 1 9 7 3), 
t o p ol o gi c al r e pr e s e nt ati o n s ( S h e m y a ki n, 1 9 6 2), a n d e n vir o n m e nt al i m a g es ( L y n c h, 
1 9 6 0).  
O' K e ef e a n d N a d el ( 1 9 7 8) m ai nt ai n e d t h at d u e t o t h e r ol e of t h e hi p p o c a m p u s i n 
s p ati al m e m or y, it s h o ul d b e c all e d a c o g niti v e m a p pi n g s yst e m, a n d t h e t er m 
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c o g niti v e m a p s h o ul d d efi n e a cti o n d eri v e d fr o m t h at s yst e m. Dis c o urs e r e g ar di n g 
c o g niti v e m a p u s e i n a ni m als h as l ar g el y s hift e d fr o m w h et h er t h e y ar e p r e s e nt t o 
w h at f or m t h e y t a k e i n s p e cifi c s p e ci es ( F a g a n et al., 2 0 1 3). 
1. 3. 7  S o ci al or g a ni s ati o n s a n d h o m e r a n g e o v erl a p 
S o ci al or g a nis ati o n is m a d e u p of t hr e e as p e ct s: s o ci al s yst e m, s p a ci n g s yst e m, a n d 
m ati n g s yst e m ( St erli n g, 1 9 9 3).  S o ci al s yst e ms ar e t h e p att er n s of i ntr a gr o u p 
r el ati o n s hi p s, m ati n g s yst e m s d es cri b e r e pr o d u cti v e i nt er a cti o n s, a n d s p a ci n g 
s yst e m s d es cri b e t h e s p ati o-t e m p or al distri b uti o n ( M ü ell er, 1 9 9 9 b) ( T a bl e 1 . 1; 
Fi g ur e 1. 3).  M o n o g a m y, p ol y g y n y, a n d pr o mis c uit y ar e t h e m ai n p att er ns of s o ci al 
or g a nis ati o n o b s er v e d i n m a m m als ( Cl utt o n- Br o c k, 1 9 8 9).  M ü ell er ( 1 9 9 9 b ) 
s u g g est e d s e v er al t er ms ( gr e g ari o u s, dis p ers e d, s p ati al or pr o mis c u o u s) t o d es cri b e 
a ni m als li vi n g wit hi n c o h esi v e gr o u p s or s olit ar y a ni m als wit h s o ci al n et w or ks.  T h e 
l e v el of h o m e r a n g e o v erl a p, s o ci al i nt er a cti o n s a n d sl e e pi n g ass o ci ati o ns ar e u s e d 
t o d et er mi n e t h e s o ci al a n d s p a ci n g s yst e m s of t h e s p e ci es. I n 1 9 7 8, C h arl es-
D o mi ni q u e alr e a d y est a blis h e d t h e mis c o n c e pti o n of l a b elli n g n o ct ur n al pr o si mi a n s 
as 's olit ar y' si n c e t h e y d o m ai nt ai n s o ci al n et w or ks t hr o u g h v o c al a n d olf a ct or y 
c o m m u ni c ati o n a n d r e g ul arl y m e et at ni g ht e v e n t h o u g h t h e y d o n ot f or a g e i n 
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T a bl e 1 . 1: D efi niti o n of S o ci al Or g a nis ati o n s r e pri nt e d fr o m M ü ell er ( 1 9 9 9 b; p 5).  
Di stri b uti o n of 
R a n g e s  
C o h e si v e 
Gr o u p s  
S o ci al N et w or k  S olit ar y  
M al e r a n g e c oi n ci d e s    
wit h f e m al e r a n g e ( A) 
Gr e g ari o u s f a mil y 
gr o u p or 
m o n o g a m y  
Dis p er s e d f a mil y 
gr o u p or m o n o g a m y  
S p ati al m o n o g a m y  
M al e r a n g e o v erl a p s 
s e v er al f e m al e r a n g e s 
a n d vi c e v er s a ( B)  
Gr e g ari o u s m ulti -
m al e gr o u p 
( p ol y a n dr y) 
Dis p er s e d m ulti -m al e 
m ulti -f e m al e s y st e m  
Pr o mis c uit y  
M al e r a n g e o v erl a p s 
s e v er al f e m al e r a n g e s ( C)  
Gr e g ari o u s h ar e m  Dis p er s e d h ar e m  S p ati al h ar e m  
F e m al e r a n g e o v erl a p s  
s e v er al m al e r a n g e s ( D)  
Gr e g ari o u s 
p ol y a n dr y  
Dis p er s e d p ol y a n dr y  S p ati al p ol y a n dr y 
Fi g ur e 1. 3:  Vis u alis ati o n t h e f o ur s o ci al or g a nis ati o n s d es cri b e d i n T a bl e 1. 1, d ott e d 
li n es r e pr e s e nt f e m al e h o m e r a n g es w hil e s oli d li n e r e pr e s e nt s m al e s h o m e r a n g es.  
1. 4  St u d y t a x a 
1. 4. 1 T a x o n o m y 
Sl o w l ori s es ( N y cti c e b us  s p p.) ar e o n e of t e n g e n er a t h at m a k e u p t hr e e s u bf a mili es 
of t h e L orisif or m e s: L orisi n a e (l oris es), G al a gi n a e ( g al a g o s) a n d P er o di cti ci n a e 
( p ott o s) ( S u ss m a n, 2 0 0 3; N e k aris, 2 0 1 3). Wit hi n t h e Or d er Pri m at es t h e i nfr a or d ers 
A B
C D
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L orisif or m es a n d L e m urif or m e s m a k e u p t h e s u b or d er Str e p sirr hi ni ( M arti n, 1 9 9 0), 
r e pr e s e nti n g s o m e of t h e m or e b as al pri m at es wit hi n t h e Or d er. R e g ar di n g t h eir 
t a x o n o m y, t h e g e n u s N y cti c e b us  h as u n d er g o n e r e visi o n s m ulti pl e ti m e s si n c e t h eir 
first r e c or d e d si g hti n g b y B o d d a ert i n 1 7 8 4, wit h n e w dis c o v eri e s a n d t h e el e v ati o n 
of s u b s p e ci es f oll o wi n g g e n eti c t esti n g a n d m or p h o m etri c d at a. At t h e ti m e of 
writi n g t h e t h esis, ni n e s p e ci es of sl o w l oris es w er e r e c o g ni z e d ( T a bl e 1. 2). 
T a bl e 1. 2:  S u m m ar y of N y cti c e b us  s p p. r e c o g niti o n i n p u bli c ati o ns fr o m 1 9 5 3- pr es e nt. 
O s m a n  Hill 
1 9 5 3  
Gr o v e s 1 9 7 4  Gr o v e s 2 0 0 1  R o o s 2 0 0 3  M u n d s et al. ,  
2 0 1 3  
R o w e a n d 
M y er 2 0 1 6   
N. c o u c a n g  N. c o u c a n g  N. c o u c a n g  N. c o u c a n g  N. c o u c a n g  N. c o u c a n g  
 N. p y g m a e u s  N. p y g m a e u s  N. p y g m a e u s  N. p y g m a e u s  N. p y g m a e u s  
  N. b e n g al e n sis  N. b e n g al e n sis  N. b e n g al e n sis  N. b e n g al e n sis  
   N. m e n a g e n sis  N. m e n a g e n sis  N. m e n a g e n sis  
   N. j a v a ni c us  N. j a v a ni c us  N. j a v a ni c us  
    N. b a n c a n u s  N. b a n c a n u s  
    N. b or n e a n u s  N. b or n e a n u s  
    N. k a y a n  N. k a y a n  
     N. hill eri  
 
1. 4. 2 G e o gr a p hi c al r a n g e  
T h e ni n e s p e ci es of sl o w l oris ar e distri b ut e d t hr o u g h o ut S o ut h a n d S o ut h e a st Asi a 
( Fi g ur e 1. 4). T h e B e n g al sl o w l oris (N. b e n g al e nsis ) c o v ers t h e l ar g e st ar e a of 
S o ut h e a st Asi a, wit h t h e s e c o n d l ar g est distri b uti o n b el o n gs t o t h e p y g m y sl o w l oris 
(N. p y g m a e us ), w hi c h is s o m eti m e s s y m p atri c wit h t h e l att er i n Vi et n a m, L a o s P D R 
a n d C hi n a ( Str ei c h er et al., 2 0 0 8). T h e gr e at er sl o w l oris ( N . c o u c a n g) o c c urs i n 
Si n g a p or e, M al a ysi a, a n d S u m atr a, I n d o n esi a a n d m a y pr o v e t o b e s y m p atri c wit h 
t h e S u m atr a n sl o w l oris (N. hill eri ) or N. b e n g al e n sis, b ut fi el d st u di es ar e n e e d e d t o 
c o nfir m t his distri b uti o n . F urt h er s y m p atr y m a y b e f o u n d b et w e e n t h e P hili p pi n e 
sl o w l oris ( N. m e n a g e nsis ), t h e B or n e a n sl o w l oris (N. b or n e a n us ), a n d t h e K a y a n 
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sl o w l oris ( N. k a y a n ) i n s o m e p art s of B or n e o. T h e J a v a n sl o w l oris (N. j a v a ni c us ) 
a n d t h e S o d y’s sl o w l oris ( N. b a n c a n us ) ar e all o p atri c ( M u n d s et al., 2 0 1 3; N e k aris et 
al., 2 0 1 3). Alt h o u g h sl o w l oris es g e n er all y s e e m t o r el y o n f or e st e d h a bit at s t h e y 
c a n als o b e f o u n d i n dist ur b e d f or e st s, o p e n s a v a n n a h gr assl a n d s, f or e st pl a nt ati o ns 
a n d r ur al a gri c ult ur e ar e a s ( Wi e n s, 2 0 0 2; N e k aris a n d B e ar d er, 2 0 1 1; R o g ers a n d 
N e k aris, 2 0 1 1). Sl o w l oris es o c c ur at altit u d es as hi g h as at l e ast 2 0 0 0 m asl ( N e k aris 
et al., 2 0 1 4).   
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Fi g ur e 1. 4:  M a p s h o wi n g t h e g e o gr a p hi c al distri b uti o n of sl o w l oris es (N y cti c e b us  
s p p.) t hr o u g h o ut S o ut h e ast Asi a. T h e bl a c k st ar d e n ot es t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct 
fi el d sit e i n I n d o n esi a a n d t h e r e d st ar d e n ot es t h e E n d a n g er e d Pri m at e R es c u e 
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1. 4. 3 G e n er al e c ol o g y  
T h e sl o w l oris is c h ar a ct eri z e d b y s e v er al u ni q u e m or p h ol o gi c al, b e h a vi o ur al, 
p h ysi ol o gi c al, a n d e c ol o gi c al f e at ur e s. Sl o w l oris es ar e vis u all y i d e ntifi e d b y t h eir 
v ar yi n g f a c e m as ks a n d p el a g e c ol or ati o n, w hi c h c orr el at e wit h t h eir g e o gr a p hi c al 
distri b uti o n ( N e k aris a n d M u n d s, 2 0 1 0). Sl o w l oris es w ei g h b et w e e n 3 0 0 g a n d 2 k g, 
h a v e a s h ort m uz zl e, l ar g e f or w ar d-f a ci n g e y es, a t a p et u m l u ci d u m, s m all e ars, a n d 
a s h ort or a b s e nt t ail ( M arti n, 1 9 9 0, N e k aris a n d B e ar d er, 2 0 1 1 ; Fl e a g l e, 2 0 1 3). T h e y 
ar e c o n si d er e d m or e r o b u st i n c o m p aris o n t o t h e m or e gr a cil e sl e n d er l oris es ( L oris 
s p p.) of S o ut h Asi a ( B e ar d er a n d N e k aris, 2 0 1 1). T h e y p o ss ess a s uit e of h a n d, f o ot, 
a n d li m b a d a pt at i o n s t h at f a cilit at e t h eir ar b or e al lif est yl e; i n cl u di n g a pi n c er-li k e 
gri p b et w e e n t h e h all u x a n d t h e di git s 3- 5, a r e d u c e d s e c o n d di git a n d s p e ci ali z e d 
v as c ul ar b u n dl es t h at all o ws bl o o d fl o w d uri n g e xt e n d e d st ati c p o st ur es, k n o w n as 
t h e r eti a mir a bili a ( Hill, 1 9 5 3; O’ D e a, 1 9 9 0 ). C o ntr ar y t o t h eir c o m m o n n a m e, sl o w 
l oris es ar e a bl e t o tr a v el at f ast s p e e d s w h e n n e e d e d; t h e y c a n n ot l e a p, b ut bri d g e 
c a n o p y g a p s b y c a ntil e v eri n g, or t err e stri al w al k, t h o u g h r ar e ( W al k er, 1 9 6 9; Is hi d a 
et al., 1 9 9 2; S ell er s, 1 9 9 6; N e k aris a n d St e v e n s, 2 0 0 7). T h e g e o gr a p hi c r a n g e of sl o w 
l oris es i n cl u d es r e gi o n s t h at h a v e l o w t e m p er at ur e s, es p e ci all y i n t h e dr y s e as o n. 
T e m p er at ur e s i n Vi et n a m f or i n st a n c e, w h er e t h e p y g m y sl o w l oris o c c urs, c a n b e 
cl os e t o fr e ezi n g ( Str ei c h er, 2 0 0 4). M o st N y cti c e b us  s p p. ar e o bli g at or y e x u d at e 
f e e d ers ( St arr et al., 2 0 0 8; D as et al., 2 0 1 4). T h e l ar g er s p e ci es (N. b e n g al e nsis  a n d 
N. c o u c a n g  c o n s u m e t h e m o st, w hil e t h e s m all s p e ci es N. p y g m a e us  c o n s u m e l ess 
( S w a p n a et al., 2 0 1 0; D as et al., 2 0 1 4).  
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1. 4. 4  C o n s er v ati o n st at u s  
N y cti c e b us  s p e ci es f a c e v ari o u s a nt hr o p o g e ni c t hr e at s wit hi n t h eir g e o gr a p hi c al 
r a n g e a n d i nt er n ati o n all y. T h es e f a ct ors i n cl u d e, d ef or e st ati o n, h u nti n g f or 
tr a diti o n al m e di ci n e a n d t h e ill e g al e x oti c p et tr a d e, as w ell as, t h e p h ot o pr o p 
tr a d e ( Ost er b er g a n d N e k aris, 2 0 1 5; S t arr a n d N e k aris, 2 0 1 5). I n 2 0 0 7, all sl o w 
l oris es w er e m o v e d fr o m A p p e n di x II t o A p p e n di x I of t h e C o n v e nti o n o n 
I nt er n ati o n al Tr a d e i n E n d a n g er e d S p e ci es of Wil d F a u n a a n d Fl or a ( CI T E S). As a n 
A p p e n di x I s p e ci es, i nt er n ati o n al tr a d e is pr o hi bit e d i n li v e a ni m als, t h eir p art s, a n d 
a n y pr o d u ct s d eri v e d fr o m t h e a ni m al ( N e k aris a n d Nij m a n, 2 0 0 7). Si n c e 2 0 0 9 sl o w 
l oris es h a v e b e c o m e i n cr e asi n gl y p o p ul ar o n w e b sit es s u c h as, Y o ut u b e, F a c e b o o k 
a n d r e gi o n al e q ui v al e nt s o ci al m e di a sit es ( N e k aris et al., 2 0 1 3). T h eir e x p o s ur e i n 
t his gl o b alis e d m ar k et h as i n cr e as e d t h eir d e m a n d a n d cr e at e d a m or e a c c essi bl e 
m ar k et pl a c e ( N e k aris et al., 2 0 1 5), f urt h er t hr e at e ni n g wil d p o p ul ati o n s a n d 
i n cr e asi n g r e s c u e c e ntr e p o p ul ati o n s. I n 2 0 1 6 t h e I nt er n ati o n al U ni o n of 
C o n s er v ati o n a n d N at ur e (I U C N) R e d List e v al u at e d all ni n e r e c o g niz e d s p e ci es 
pr o d u ci n g t h e f oll o wi n g cl assifi c ati o n s, N. c o u c a n g  ( E n d a n g er e d A 2 c d + 4 c d), N. 
p y g m a e us  ( E n d a n g er e d A 2 c d + 4 c d), N. b e n g al e nsis  ( E n d a n g er e d A 2 c d + 4 c d), N. 
m e n a g e nsis  ( V ul n er a bl e A 2 c d + 3 c d), N. j a v a ni c us  ( Criti c all y E n d a n g er e d A 2 c d + 4 c d), 
N. b a n c a n us  ( Criti c all y E n d a n g er e d C 2 ai), N. b or n e a n us  ( V ul n er a bl e A 2 c d), N. k a y a n  
( V ul n er a bl e C 1 ), N. hill eri  ( E n d a n g er e d A 2 c d + 4 c d). M o st N y cti c e b us  s p e ci es ar e 
pr ot e ct b y l a w wit hi n t h eir g e o gr a p hi c al r a n g e as w ell as b y CI T E S ( T a bl e 1. 3).  
I n t his t h esis, I i n cl u d e n o v el d at a o n t h e J a v a n sl o w l oris a n d t h e p y g m y sl o w l oris, 
fr o m I n d o n esi a a n d Vi et n a m, r e s p e cti v el y. T h e p y g m y sl o w l oris is o n e of 2 1 
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pri m at e s p e ci es i n Vi et n a m list e d as Criti c all y E n d a n g er e d, E n d a n g er e d, V ul n er a bl e, 
or N e ar T hr e at e n e d ( R o os et al., 2 0 1 3), l ar g el y d u e t o d ef or e st ati o n, h u nti n g f or t h e 
e x oti c p et tr a d e a n d u s e i n tr a diti o n al m e di ci n e ( F o o d e n, 1 9 9 6; R at ajs z cz a k, 1 9 9 8; 
Gr o v es, 2 0 0 7; N e k aris a n d St arr, 2 0 1 5). T his s p e ci es h as b e e n r el e as e d t hr o u g h o ut 
Vi et n a m, T h ail a n d, a n d C a m b o di a, b ot h m o nit or e d a n d u n m o nit or e d, oft e n b ei n g 
u n s u c c essf ul ( Str ei c h er, 2 0 0 4). N e w str at e gi es f or r el e a s e h a v e b e e n d e v el o p e d, 
h o w e v er, wit h t h e n u m b er of s u c c essf ul r el e a s es o n t h e i n cr e as e, a st a n d ar dis e d 
b est pr a cti c e f or r el e as e is b e gi n ni n g t o b e r e c o g nis e d ( K e n y o n et al., 2 0 1 4). I n 
I n d o n esi a, m a n y of t h e s a m e t hr e at s aff e ct t h e J a v a n sl o w l oris. I n d o n esi a h as o n e 
of t h e f ast est gr o wi n g h u m a n p o p ul ati o n s, f or e st e d  ar e a is h ar d er t o fi n d t o r el e a s e 
c o nfis c at e d i n di vi d u al. It h as b e c o m e i m p ort a nt t o l o o k at t h eir r es p o n s e i n 
fr a g m e nt e d ar e as t o, a nt hr o p o g e ni c dist ur b a n c es, a n d t h e f or e st e d g es. W hil e i n 
r e s c u e c e ntr e s, t h e y pr es e nt s e v er al pr o bl e m s t h at n e e d s p e ci alis e d att e nti o n ( Gr a y 
et al., 2 0 1 5; M o or e et al., 2 0 1 5).  
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T a bl e 1. 3 : N y cti c e b us  s p e ci es a n d t h eir l e g al pr ot e cti o n i n e a c h r a n g e c o u ntr y, r e pr o d u c e d fr o m N e k aris a n d St arr, 2 0 1 5.  
S p e ci e s  Pr ot e ct e d b y L a w  
N y cti c e b u s j a v a ni c u s  I n d o n e si a; Pr ot e ct e d b y t h e A ct of t h e R e p u bli c of I n d o n esi a N o. 5 of 1 9 9 0 C o n c er ni n g C o ns er v ati o n of Li vi n g R e - s o ur c es a n d 
T h eir E c o s yst e m s w hi c h pr o hi bits t o c at c h, i nj ur e, kill, st or e, p o ss ess, n urt ur e, tr a ns p ort a n d  tr a d e pr ot e ct e d a ni m als i n li v e or 
d e a d c o n diti o n. E x c e pti o ns fr o m pr o hi biti o n c a n o nl y b e m a d e f or t h e p ur p o s e of r es e ar c h, s ci e n c e, s al v a g e of t h e a ni m al 
s p e ci es, or i n c as es w h e n t h e a ni m al e n d a n g ers h u m a n lif e.  
N. b e n g al e n si s  B a n gl a d e s h;  Pr ot e ct e d b y t h e B a n gl a d es h Wil dlif e ( Pr e v e nti o n) Or d er of 1 9 7 3 ( A m e n d m e nt 1 9 7 4) i n its T hir d S c h e d ul e of 
pr ot e ct e d a ni m als t h at s h all n ot b e h u nt e d, kill e d, or c a pt ur e d.  
Wil dlif e Pr ot e cti o n A ct ( 1 9 8 1) st at es t h at sl o w l ori s es ar e pr ot e ct e d s p e ci es t h at c a n n ot b e h u nt e d wit h o ut a li c e ns e. I n Wil dlif e 
S a n ct u ari es s h o oti n g, h u nti n g, killi n g, c a pt uri n g, or t a ki n g a n y a n i m al is c o m pl et el y pr o hi bit e d. 
B h ut a n;  Pr ot e ct e d b y t h e N ati o n al E n vir o n m e nt Pr ot e cti o n A ct ( 2 0 0 7) t h at p e n ali z es a n y dir e ct or i n dir e ct h ar m t o t h e 
e n vir o n m e nt i n v ol vi n g r e m o v al, d estr u cti o n of, or d a m a g e t o i n di g e n o us a ni m als.  
C a m b o di a ; Pr ot e ct e d b y D e clar ati o n 3 5 9 of t h e Mi nistr y of F or estr y a n d Fis h er y o n Wil dlif e S p e ci es t o b e Pr o hi bit e d f or 
H u nti n g ( 1 9 9 4).  
C hi n a ; Pr ot e ct e d b y t h e L a w of t h e P e o pl e’s R e p u bli c of C hi n a o n t h e Pr ot e cti o n of Wil dlif e ( 1 9 8 9) as First Cl ass Pr ot e cti o n. 
C at c hi n g of sl o w l ori s es c a n o nl y b e d o n e f or n e c ess ar y s ci e ntifi c r es e ar c h, d o m esti c ati o n a n d br e e di n g, e x hi biti o n, or ot h er 
s p e ci al p ur p o s es wit h a li c e ns e gi v e n b y t h e Wil dlif e A d mi nistr ati o n of t h e St at e C o u n cil.  
I n di a; Pr ot e ct e d b y t h e I n di a n Wil dlif e Pr ot e cti o n A ct of 1 97 2 ( a m e n d e d 2 0 0 2) i n its S c h e d ul e I, P art I, c orr es p o n di n g t o t h e 
s p e ci es of a bs ol ut e pr ot e cti o n.  
L a o s ; Pr ot e ct e d b y t h e Wil dlif e a n d A q u ati c L a w ( 2 0 0 7) t h at cl assifi es sl o w l oris es u n d er t h e ‘ pr o hi biti o n’ c at e g or y. H u nti n g 
wil dlif e fr o m t h e ‘ pr o hi biti o n c at e g or y’ is t ot all y b a n n e d wit h o ut pr e vi o us a ut h oris ati o n  fr o m t h e Mi nistr y of A gri c ult ur e a n d 
F or estr y.  
M y a n m ar ; Pr ot e ct e d b y t h e Pr ot e cti o n of Wil d Lif e, Wil d Pl a nts a n d C o ns er v ati o n of N at ur al Ar e as L a w t h at b a ns h u nti n g 
wit h o ut a li c e ns e.  
T h ail a n d ; Pr ot e ct e d b y t h e Wil dlif e Pr ot e cti o n of 1 9 9 2 t h at r e g ul at es h u nti n g, pr o p a g ati n g, p o ss essi n g a n d tr a di n g wil dlif e or 
t h eir c ar c ass es. 
Vi et n a m ; Pr ot e ct e d b y t h e D e cr e e 3 2 Gr o u p I B ( 2 0 0 6) t h at pr o hi bit s t h eir c o m m er ci al e x pl oit ati o n a n d us e. A p er mit is 
r e q uir ed f or s ci e ntifi c a n d c o ns er v ati o n p ur p o s es . 
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N. m e n e g e n si s I n d o n e si a; S a m e as f or I n d o n esi a a b o v e.  
M al a y si a ; T ot all y Pr ot e ct e d S p e ci e s as st at e d i n t h e Wil dlif e C o ns er v ati o n A ct ( 2 0 1 0) A ct 7 1 6. Z o o s, c o m m er ci al c a pti v e 
br e e di n g, cir c us, wil dlif e e x hi biti o n , r es e ar c h a n d h u nti n g of sl o w l oris es of i n di vi d u als or p arts of t h e m als o n e e ds a s p e ci al 
p er mit.  
P hili p pi n e s ; Pr ot e ct e d b y t h e Wil dlif e R es o ur c es C o ns er v ati o n a n d Pr ot e cti o n A ct ( 2 0 0 1). O nl y a c cr e dit e d i n di vi d u als c a n 
p o ss ess sl o w l oris es f or s ci e ntifi c , c o ns er v ati o n, or br e e di n g p ur p o s es. C o m m er ci al br e e di n g m a y b e all o w e d if mi ni m u m 
r e q uir e m e nts ar e pr o vi d e d. Killi n g wil dlif e is pr o hi bit e d u nl ess it is f or rit u als of i n di g e n o us c o m m u niti es. Tr a di n g of wil d lif e is 
pr o hi bit e d. C oll e cti n g, h u nti n g, or p o s s essi n g wil dlif e a n d d eri v ati v es is pr o hi bit e d.  
N. c o u c a n g I n d o n e si a; S a m e as f or I n d o n esi a a b o v e. 
M al a y si a ( P e ni n s ul ar) ; T h e pri m ar y wil dlif e l e gisl ati o n f or P e ni ns ul ar M al a y si a is t h e Pr ot e cti o n of Wil d Lif e A ct 1 9 7 2 ( A ct N o. 
7 6), w hi c h is e nf or c e d b y t h e D e p art m e nt of Wil dlif e a n d N ati o n al P ar ks P e ni ns ul ar M al a y si a. Sl o w l oris es ar e pr ot e ct e d u n d er 
S c h e d ul e 1 ( T ot all y Pr ot e ct e d Wil d A ni m als) of t h e Pr ot e cti o n of Wil d Lif e A ct 1 9 7 2 ( as r e vis e d 2 0 0 7).  
Si n g a p or e ; Pr o hi bit e d as p et s b y t h e A gri -f o o d a n d V et eri n ar y A ut h orit y of Si n g a p or e. Tr a di n g is ill e g al wit h o ut a p er mit as 
st at e d i n t h e E n d a n g er e d S p e ci e s (I m p ort a n d E x p ort) A ct ( 2 0 0 6). H u nti n g wit h o ut a li c e ns e i s p e n ali z e d as st at e d i n t h e Wil d  
A ni m als a n d Bir ds A ct.  
T h ail a n d ; S a m e as  f or T h ail a n d a b o ve.  
N. p y g m a e u s C a m b o di a ; S a m e as  f or C a m b o di a a b o v e.  
C hi n a ; S a m e as f or C hi n a a b o v e.   
L a o s ; S a m e as L a o s a b o v e.  
Vi et n a m ; S a m e as f or Vi et n a m a b o v e. 
N. b a n c a n u s I n d o n e si a; S a m e as f or I n d o n esi a a b o v e. 
N. k a y a n I n d o n e si a; S a m e as I n d o n esi a a b o v e. 
M al a y si a ; S a m e as M al a y si a ( S a b a h) a b o v e  
N. hill eri I n d o n e si a; S a m e as I n d o n esi a a b o v e. 
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Fi g ur e 2. 1:  T h e vi e w fr o m t h e fr o nt p or c h of t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct fi el d h o u s e i n 
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2. 1 I ntr o d u cti o n 
 
T his t h esis w as c o n c e pt u ali z e d b y s e v er al p arti es b as e d i n t h e U nit e d Ki n g d o m, 
I n d o n esi a, a n d Vi et n a m r e q uiri n g a hi g h l e v el of c oll a b or ati o n. Fr o m S e pt e m b er 
2 0 1 4 – J u n e 2 0 1 7 I p arti ci p at e d i n r es e ar c h a cti viti es t h at dir e ctl y a n d i n dir e ctl y 
f a cilit at e d t h e c o m pl eti o n of t his t h esis ( Fi g ur e 2. 2). T o a d dr ess m y r e s e ar c h 
q u esti o n s, I w or k e d at t w o fi el d sit es a n d f o c u s e d o n t w o s p e ci es of sl o w l oris e s  
(N y cti c e b us j a v a ni c us  a n d N.  p y g m a e us). I n t his c h a pt er, I will d es cri b e i n d et ail 
e a c h of t h es e sit es, t h e st u d y a ni m als, t h e c oll e cti o n a n d a n al ysis of d at a.  
Fi g ur e 2. 2:  P h D pr o gr a m m e at O xf or d Br o o k es U ni v er sit y, r e d r e pr e s e nts 
pr e p ar at or y a cti viti es; gr e e n r e pr e s e nt s fi el d w or k; bl u e r e pr e s e nt s d es k- b as e d w or k 






S e p- 1 4 M ar- 1 5 O ct- 1 5 A pr- 1 6 N o v- 1 6 M a y- 1 7 D e c- 1 7
Pr oj e ct Pr o p o s al a n d R e gistr ati o n
S e c uri n g F u n di n g a n d Fi el d Pr e p ar ati o n
P y g m y Sl o w L oris Tr a n sl o c ati o ns i n Vi et n a m
Wil d J a v a n Sl o w L oris O b s er v ati o n i n I n d o n e si a
D at a A n al y s e s
T h e si s Writi n g
S u b mi ssi o n a n d Vi v a
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2. 2 St u d y sit e s 
2. 2. 1 Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct ( L F P) 
T h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct ( L F P) fi el d st ati o n ( S 7° 6’ 6 ” 7° 7’ a n d E 1 0 7° 4 6’ 1 0 7° 4 6’ 5 ”), 
i s b as e d i n a s m all vill a g e at t h e f o ot hills of G u n u n g P u nt a n g, c all e d Ci p a g a nti 
( Fi g ur e 1. 4). T h e n e ar e st cit y t o t h e vill a g e, G ar ut, is a o n e- a n d- a- h alf- h o ur dri v e 
fr o m t h e fi el d sit e i n W est J a v a, I n d o n esi a. T h e ar e a b et w e e n t h e a dj a c e nt vill a g e 
a n d t h e pr ot e ct e d f or est is pri m aril y p at c h es of c ulti v at e d l a n d s, b a m b o o, s hr u b s, 
a n d b or d eri n g tr e e s t h at d e m ar c at e a gri c ult ur al pl ot s ( Fi g ur e 2. 3) . T h e ar e a w h er e 
t h e L F P t e a m c o n d u ct ni g htl y o b s er v ati o n e n c o m p ass es a 5 0 h a r a n g e wit h 
el e v ati o n s v ar yi n g b et w e e n 1 2 5 4- 2 0 0 0 m asl ( N e k aris, 2 0 1 4; R ei n h ar dt et al., 
2 0 1 6 ;). Ci p a g a nti e x p eri e n c es a tr o pi c al cli m at e, wit h c o nti n u o u s r ai nf all. T h e 
a v er a g e t e m p er at ur e r a n g es b et w e e n 1 7- 2 1 ° C a n d c a n b e as l o w as 1 2° C   or as 
hi g h as 3 0 ° C a n d t h e a v er a g e a n n u al r ai nf all is 2, 8 4 3 m m ( R ei n h ar dt et al., 2 0 1 6). I n 
2 0 1 1, L F P e st a blis h e d it s fi el d st ati o n r e pr es e nti n g t h e first l o n g-t er m pr oj e ct 
d e di c at e d t o st u d yi n g l orisi n es i n t h e wil d.  T h e m ai n g o al of t h e pr oj e ct is t o c oll e ct 
l o n git u di n al d at a o n t h e e c ol o g y of t h e J a v a n sl o w l oris (N. j a v a ni c us ), w hil e 
c o ntri b uti n g t o t h e c o n s er v ati o n a n d o utr e a c h of all N y cti c e b us  s p e ci es t hr o u g h o ut 
t h eir r a n g e c o u ntri es. T h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct w or ks t o a d dr e ss t h e c o n s er v ati o n 
iss u es f a ci n g N y cti c e b us  s p e ci es a n d cr e at e c o n s er v ati o n e d u c ati o n pr o gr a mm e s t o 
bri n g t h eir pli g ht t o li g ht a n d ulti m at el y i m pr o v e t h e f at e of b ot h wil d a n d c a pti v e 
sl o w l ori s e s . I n a d diti o n t o t h e sl o w l oris, t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct t e a m als o 
st u di es ot h er n o ct ur n al a ni m als, i n cl u di n g c ol u g o ( G al e o pt er us ), p a n g oli n s 
C h a pt er 2| G e n er al M et h o d s 
 4 3  
(M a ni d a e ), ci v et s (Vi v erri d a e)  s m all c at s  (Pri o n ail ur us ), m u st eli d s (H er p e st es ) a n d 
o wls  (St ri gi d a e). 
 
Fi g ur e 2. 3:  P h ot o fr o m t h e Littl e Fir ef a c e fi el d sit e i n Ci p a g a nti, W e st J a v a, I n d o n esi a, 
s h o wi n g a n a gri c ult ur al pl ot a n d t h e tr e e s t h at li n e e a c h pl ot. P h ot o pr o vi d e d b y t h e Littl e 
Fir ef a c e Pr oj e ct.   
 
2. 2. 2 E n d a n g er e d Pri m at e R e s c u e C e nt er ( E P R C) 
 
T h e E n d a n g er e d Pri m at e R es c u e C e nt er ( E P R C) ( N 2 0 1 9’ 0’’ a n d E 1 0 5 3 6’ 3 0’’)  is 
wit hi n t h e C u c P h u o n g N ati o n al P ar k l o c at e d i n t h e Ni n h Bì n h Pr o vi n c e, of 
Vi et n a m's R e d Ri v er D elt a. T h e n e ar e st m aj or cit y is H a n oi, a t hr e e- h o ur dri v e n ort h 
of t h e n ati o n al p ar k. First est a blis h e d i n 1 9 9 3, t hr o u g h c oll a b or ati o n b et w e e n 
Fr a n kf urt Z o ol o gi c al S o ci et y a n d C u c P h u o n g N ati o n al P ar k, t h e c e ntr e is m a n a g e d 
u n d er t h e u m br ell a of t h e Vi et n a m Pri m at e C o n s er v ati o n Pr o gr a m, j oi ntl y o p er at e d 
b y Z o o L ei p zi g a n d C u c P h u o n g N ati o n al P ar k. T h e y h o u s e 1 5 s p e ci es of Vi et n a m es e 
pri m at es t ot alli n g a p pr o xi m at el y 1 8 0 i n di vi d u als.  
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D uri n g t h e tr a n sl o c ati o n pr oj e ct r e p ort e d i n t his t h esis, t h e m ai n r el e a s e sit e w a s 
c h ar a ct eris e d b y t all c o nti n u o u s tr e e c o v er a g e, a d e n s e v ari et y of v e g et ati o n, a n d 
l ar g e li m est o n e hills c o v er e d i n s p ars e pri m ar y f or e st ( Fi g ur e 2. 4).  As t h e ar e a w as a 
f or m er pl a nt ati o n, m a n y tr e es h a v e r e m ai n e d i n pl a nt e d r o ws b ut m u c h of it is 
o v er gr o w n. T h e a v er a g e t e m p er at ur e i n C u c P h u o n g is 2 1 ° C a n d hi g h t e m p er at ur e s 
c a n r e a c h a b o v e 3 0 ° C a n d l o ws ar e j u st a b o v e fr e e zi n g. O n a v er a g e, it r ai n s m or e 
t h a n 2 0 0 d a ys a y e ar a n d t h e a v er a g e a n n u al r ai nf all is 2, 1 0 0 m m. T h e r ai n y s e as o n 
is fr o m M a y t o S e pt e m b er a n d t h e dr y s e as o n is fr o m O ct o b er t o A pril ( Vi et n a m es e 
A d mir ati o n of T o uris m, 2 0 1 5). T h er e w as n o f or m al f a u n al c e n s u s pri or t o d at a 
c oll e cti o n f or t h e tr a n sl o c ati o n pr oj e ct, b ut d uri n g t h e fi v e- m o nt h o b s er v ati o n 
p eri o d i n w hi c h I p arti ci p at e d, I o b s er v e d 1 5  fl yi n g s q uirr els ( S ci uri d a e). T h e 
pr e s e n c e of fl yi n g s q uirr els at s o m e st u d y sit es is n e g ati v el y ass o ci at e d  wit h t h e 
a b s e n c e of sl o w l oris es ( R a d h a kris h n a et al., 2 0 0 6; Pli o s u n g n o e n et al., 2 0 1 0).     
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Fi g ur e 2. 4:  P h ot o fr o m t h e b as e of t h e p y g m y sl o w l oris (N y cti c e b us p y g m a e us ) 
r el e a s e sit e i n C u c P h u o n g N ati o n al P ar k, Vi et n a m, arr o w d e n ot es o n e of t h e hills 
w h er e w e o b s er v e d r el e as e p y g m y sl o w l oris es. P h ot o pr o vi d e d b y a ut h or. 
2. 3 D at a c oll e cti o n 
2. 3. 1 C oll ari n g a n d r el e a s e  
At L F P, w e f oll o w a pr ot o c ol a p pr o v e d b y t h e A ni m al Et hi cs S u b c o m mitt e e at 
O xf or d Br o o k es U ni v er sit y ( O B U- A E S C- E X C 2 6). E x p eri e n c e d t e a m m e m b ers h a n dl e d 
n o n - a n est h eti z e d i n di vi d u als. T h e r a di o c oll ars ( Bi o Tr a c k, U K) w ei g h e d 1 7 g, w hi c h 
is o n a v er a g e l ess t h a n 2 % of t h e b o d y w ei g ht of a n a d ult J a v a n sl o w l oris a n d l ess 
t h a n 4 % of a n i m m at ur e J a v a n sl o w l oris ( P oi n d e xt er a n d N e k aris, 2 0 1 7). At t h e 
E P R C, e a c h tr a n sl o c at e d p y g m y sl o w l oris w as fitt e d wit h a r a di o c oll ar, w hi c h 
w ei g h e d 4 g ( H ol o hil ® tr a n s mitt ers m o d el P D- 2 C) pri or t o b ei n g pl a c e d i n t h e pr e-
r el e a s e c a g e at t h e r el e as e sit e ( Fi g ur e 2. 5). T his all o w e d u s t o tr a c k t h e m o n f o ot 
fr o m t h e d at e of r el e a s e u ntil t h e lif es p a n of t h e c oll ar el a p s e d, t h e c oll ar f ell off or 
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w e  w er e u n a bl e t o l o c at e dis p ersi n g a ni m als. St aff m e m b ers fr o m t h e E P R C w er e 
tr ai n e d i n r a di o-tr a c ki n g m et h o d s u si n g a t w o- pr o n g e d a nt e n n a a n d a h a n d h el d 
r a di o r e c ei v er (I c o m I n c ® r e c ei v er m o d el I C O M I C- R 1 0).   
 
Fi g ur e 2. 5:  ( A) Til o N a dl er a n d I e x a mi ni n g a r a di o c oll ar o n o n e r el e as e d p y g m y sl o w l oris 
(N y cti c e b us p y g m a e us ). ( B) Pr e-r el e as e c a g e pl a c e d at t h e r el e as e sit e i n C u c P h u o n g 
N ati o n al P ar k, Vi et n a m. P h ot o pr o vi d e d b y t h e E n d a n g er e d Pri m at e R es c u e C e nt er.  
 
All p y g m y sl o w l oris es i n cl u d e d i n t h e tr a n sl o c ati o n w er e r esi d e nt s at t h e E P R C 
c o nfis c at e d fr o m m ar k et s wit hi n Vi et n a m. O n c e d e e m e d a p pr o pri at e f or r el e a s e, 
st a g g er e d p air r el e a s es t o o k pl a c e b et w e e n O ct o b er 2 0 1 4-J u n e 2 0 1 5. Pri or t o 
r el e a s e e a c h p y g m y sl o w l oris s p e nt t w o/t hr e e d a ys i n a m e di u m si z e d i n- sit u pr e-
r el e a s e c a g e. F oll o wi n g t his p eri o d, e a c h l oris w as r el e a s e d b et w e e n 1 8: 0 0 a n d 
2 0: 0 0.  
2. 3. 2 Ni g htl y o b s er v ati o n s  
At L F P,  a t w o- p ers o n t e a m ( o b s er v er s a n d tr a c k er) c oll e ct e d d at a t hr o u g h dir e ct 
o b s er v ati o n i n t w o s hift s t hr o u g h o ut t h e ni g ht u si n g a r e d-filt er h e a d t or c h 
( Cl ulit e® )( Fi g ur e 2. 6). S hift o n e st art e d at 1 8: 0 0 at t h e i niti al sl e e p sit e of t h e f o c al 
a ni m al a n d e n d e d at 2 3: 0 0, w h e n a s e c o n d t e a m arri v e d t o c o nti n u e o b s er v ati o n s 
u ntil 0 5: 0 0 e n di n g at t h e fi n al sl e e p sit e. I n di vi d u al J a v a n sl o w l oris es w er e 
A  B  
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i d e ntifi e d b y a u ni q u e r a di o si g n al, e mitt e d fr o m t h e r a di o c oll ar att a c h e d t o e a c h 
st u d y a ni m al.  At a fi v e- mi n ut e i n st a nt a n e o u s s a m pl e p oi nt ( Alt m a n, 1 9 7 4; N e k aris, 
2 0 0 1), t e a m m e m b ers c oll e ct e d i nf or m ati o n o n t h e a ni m al’s b e h a vi o ur ( T a bl e 2. 1 ), 
t h e a ni m al’s l oc o m ot or m o d e or p o st ur e ( T a bl e 2. 2 a n d Fi g ur e 2. 7), t h e tr e e s p e ci es 
o c c u pi e d, pr o xi mit y t o c o n s p e cifi c, p o siti o n i n tr e e ( c e ntr al, cr o w n, p eri p h er y, 
t err estri al, tr u n k, u n d er gr o wt h), Di a m et er at br e a st h ei g ht ( D B H ) (i n c m), a n d a 
g e o gr a p hi c al p o siti o n s yst e m ( G P S) w a y p oi nt. D uri n g e a c h s hift, w e f oll o w e d o n e 
J a v a n sl o w l oris (t h e f o c al a ni m al), u nl ess ot h er a ni m als w er e wit hi n t h e vi ci nit y of 
t h e f o c al a ni m al, i n w hi c h c as e w e u s e d i n st a nt a n e o u s s c a n s a m pli n g. 
 
Fi g ur e 2. 6:  P h ot o tr a c k ers u si n g a nt e n n as a n d r e c ei v ers t o l o c at e p y g m y l oris es i n 
t h e fi el d ( A) Ci p a g a nti, ( B) C u c P h u o n g, Vi et n a m. P h ot o s pr o vi d e d b y a ut h or. 
D uri n g t h e st u d y at t h e E P R C, e a c h ni g ht a t w o- p ers o n t e a m l o c at e d a n d o b s er v e d 
e a c h visi bl e f o c al a ni m al, b et w e e n t h e h o urs of 1 8: 0 0- 0 3: 0 0, f or 1- 2 h o urs ( Fi g ur e 
2. 5 B).  W h e n p o ssi bl e, pri or t o t h e ni g ht s hift, a tr a c k er a n d m ys elf l o c at e d t h e 
a ni m als’ sl e e p sit es , t his ai d e d i n f or mi n g tr ails a n d l o c ati n g i n di vi d u als at ni g ht 
(Str ei c h er a n d N a dl er, 2 0 0 3). D u e t o t h e d e n s e v e g et ati o n i n w hi c h p y g m y sl o w 
l oris es r e g ul arl y sl e pt, w e u s e d tri a n g ul ati o n t o pi n p oi nt t h e l o c ati o n of a n 
i ndi vi d u al w h e n w e c o ul d n ot m a k e a r eli a bl e vis u al c o nfir m ati o n.  I u s e d a G ar mi n 
A  B  
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6 4 S t o c oll e ct G P S p oi nt s a n d m y pr e d e c ess or s o n t his pr oj e ct u s e d a G ar mi n e Tr e x 
1 0  t o c oll e ct G P S d at a. 
T a bl e 2. 1:  N a m es a n d d efi niti o ns f or t h e b e h a vi o urs us e d t o d uri n g o bs er v ati o ns of sl o w 
l oris es i n Ci p a g a nti, W e st J a v a I n d o n esi a a n d C u c P h u o n g N ati o n al P ar k, Vi et n a m. 
B e h a vi o ur  D efi niti o n  
Al ert  R e m ai n st ati o n ar y li k e i n “r est ” b ut a cti v e o bs er v ati o n of 
e n vir o n m e nt/ o bs er v er  
F e e d  A ct u al c o ns u m pti o n of a f o o d it e m  
F or a g e  M o v e m e nt ass o ci at e d wit h l o o ki n g f or f o o d ( oft e n i n cl u d e s vis u al a n d 
olf a ct or y s e ar c hi n g)  
Fr e e z e  I nt err u pt l o c o m oti o n t o m ai nt ai n m oti o nl ess, ri gi d p o st ur e i n 
st a n di n g or sitti n g p o siti o n f or at l e ast t hr e e s e c o n ds  
Gr o o m  A ut o gr o o m, li c k or us e t o ot h c o m b o n o w n f ur  
R e st  R e m ai n st ati o n ar y, oft e n wit h b o d y h u n c h e d, e y es o p e n  
Sl e e p  R e m ai n st ati o n ar y, h e a d b et w e e n t h e k n e es, e y es cl os e d  
S o ci al  All i nt er a cti o ns wit h c o ns p e cifi cs  
Tr a v el  C o nti n u o us, dir e ct e d m o v e m e nt fr o m o n e l o c ati o n t o a n ot h er  
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T a bl e 2 . 2: L o c o m ot or/ p o st ur al m o d es ( a-o)  a n d d efi niti o ns us e d d uri n g o bs er v ati o ns of 
sl o w l oris es i n Ci p a g a nti, W e st J a v a I n d o n esi a a n d C u c P h u o n g N ati o n al P ar k, Vi et n a m. 
L o c o m ot or/ p o st ur al m o d es d efi n e d h er e r ef er t o t h o s e dis pl a y e d i n Fi g ur e 2. 7.  
L o c o m ot or  a n d P o st ur al  M o d e  D efi niti o n  
Sit ( a)  R e m ai n st ati o n ar y wit h b o d y h u n c h e d a n d h e a d er e ct  
St a n d ( b)  R e m ai n st ati o n ar y i n u pri g ht p o siti o n usi n g all f o ur 
li m bs 
H ori z o nt al S u s p e n si o n -2 ( c)  H a n gi n g fr o m t w o f e et  
H ori z o nt al S u s p e n si o n -1 ( d)  H a n gi n g fr o m o n e f o ot (r ar e b ut c a n o c c ur w h e n 
pl a yi n g)  
H ori z o nt al S u s p e n si o n -3 (f)  H a n gi n g fr o m t hr e e f e et  
Sl e e pi n g B all ( e)  R e m ai n st ati o n ar y wit h b o d y h u n c h e d a n d h e a d er e ct, 
h e a d b et w e e n t h e k n e e s  
H ori z o nt al S u s p e n si o n -4 ( g)  H a n gi n g fr o m f o ur f e et  
V erti c al S u s p e n si o n -2 ( h)  H a n gi n g t o w ar ds t h e si d e of a s u p p ort, wit h 2 f e et  
V erti c al S u s p e n si o n -3 U p  
V erti c al S u s p e n si o n -3 D o w n  
H a n gi n g t o w ar ds t h e si d e of a s u p p ort, wit h 3 f e et, 
eit h er f a ci n g u p w ar ds or d o w n w ar ds  ( n ot pi ct ur e d i n 
Fi g ur e 2. 7 ) 
V erti c al S u s p e n si o n -4 U p  
V erti c al S u s p e n si o n -4 D o w n (i)  
H a n gi n g t o w ar ds t h e si d e of a s u p p ort, wit h 4 f e et, 
eit h er f a ci n g u p w ar ds or d o w n w ar ds  
Cli m b H ori z o nt all y (j)  M o vi n g h ori z o nt all y t hr o u g h 9 0 or +/ - 4 5 d e gr e e 
s u p p ort 
W al k ( k)  Q u a dr u p e d al w al ki n g o n s u p p ort  
S u s p e n s or y W al k ( l) L o c o m oti n g w hil e h a n gi n g fr o m 0 d e gr e e or +/ - 4 5 
d e gr e e s u p p ort  
Cli m b U p ( m)  M o vi n g u p w ar ds o n s u p p ort  
Cli m b D o w n ( n)  M o vi n g d o w n w ar ds o n s u p p ort  
Bri d g e ( o)  Cli m bi n g fr o m o n e s u p p ort t o t h e n e xt, str et c hi n g o v er 
a g a p of m or e t h a n 1 5 c m  
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Fi g ur e 2. 7:  L o c o m ot or b e h a vi o ur a n d s u b str at e si z e et h o gr a m u s e d at t h e Littl e 
Fir ef a c e Pr oj e ct i n Ci p a g a nti, W est J a v a n, d uri n g ni g htl y o b s er v ati o n s of J a v a n sl o w 
l oris es (N y cti c e b us J a v a ni c us ).   
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2. 3. 4 M or p h o m etri c d at a  
At L F P, w e c a pt ur e d a ni m als b y h a n d a n d r e g ul arl y m o nit or e d t h e m o v er t h e c o urs e 
of t h e l o n g-t er m o b s er v ati o n s, es p e ci all y t h e i m m at ur e a ni m als, t o e n s ur e r a di o 
c oll ars w er e n ot i nt erf eri n g wit h n at ur al gr o wt h or c a u si n g dis c o mf ort. Usi n g a 2. 5 
k g s pri n g s c al e ( P e s ol a, C a n a d a) a n d a cl e a n cl ot h b a g, w e w ei g h e d i n di vi d u als 
eit h er a n n u all y or e v er y t hr e e m o nt h s d e p e n di n g o n c oll ar lif e s p a n a n d a g e. Usi n g 
di git al c alli p ers a n d s oft m e a s uri n g t a p e, t h e t ot al b o d y l e n gt h, h a n d a n d f o ot s p a n, 
u p p er ar m, l o w er ar m, u p p er l e g, a n d l o w er l e g l e n gt h s, w er e m e a s ur e d f or e a c h 
c a pt ur e d i n di vi d u al ( Fi g ur e 2. 8- 2. 1 0 ) ( N e k aris a n d J aff e, 2 0 0 7).  
 
Fi g ur e 2. 8:  P h ot o of r es e ar c h ers at t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct m e as uri n g t h e 
h a n d s p a n of a c oll ar e d J a v a n sl o w l oris ( N y cti c e b us j a v a ni c us ) i n W est J a v a, 
I n d o n esi a, c o urt es y of t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct .  
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Fi g ur e 2. 9:  P a g e o n e of t h e sl o w l oris (N y cti c e b us  s p p.) m or p h o m etri c d at a 
c oll e cti o n s h e et u s e d at t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct i n Ci p a g a nti, W est J a v a, 
I n d o n esi a, c o urt es y of Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct.  
L F P $D a ta $C o lle c tio n $S h e e t$– $N .$ja v a n ic u s ,$W e s t$Ja v a $
 I d e n tific a tio n  b a n d  
 
 
R                           L  
H a n d s  
 
D a t e of  tr a p p in g  G P S  lo c a tio n , h a b ita t ( ma r k  t re e !) 
 M C  I D  
N u m b e r /I D  S e x  A g e  N a m e : 
O b s e r v e r , a s s is ta n t C o lo u r c o d e  
Ti m e  o f c a p tu r e :                            Ti m e  o f r e le a s e : 
P h o to s  ta k e n ?  R e a c tio n  d u r in g  c a p tu r e                              N e w  C o lla r  F r e q u e n c y   
W e ig h t W e ig h t: < 4 5 0 g  in fa n t, 4 5 0 -6 7 5 g 
s u b a d u lt, > 6 7 5  a d u lt, +  fu r, +  w e a r 
of  te e th a n d n a ils  
N o te s  
B o d y le n gt h  ( ne c k  t o b a s e  of  ta il) T a il 
H e a d  le n g th  M u z z le  le n g th  
H e a d  wi d th   
L n gt h L T  t esti cl e  
 
 
L n g th  R T  t esti cl e Wi d th  L T  t es ti cl e Wi d th  R T  t es ti cl e Wi d th  b o th  te ste s  to g e th e r 
S tat e o f v a g in a  ( clo s /o p / sw o ll en ) R e p ro d u c tio n  s ta tu s  ( en la r ge d  n ip p le s , s w o lle n /m ilk  n ip p l es/ se x u a l t es t es ) 
L T  R T  Ti c k : 
O E c to p a ra s ite s  
O Gl a n d  e x u d a te s  
O S a liv a  
O Ur in e  
O F e c e s  
O C u t s o m e  h a ir 
( ma r k w ith  I D-D D/ M M /Y Y)  
E a r le n g th   
E a r w id th   
H a n d  s p a n   
Hi n d  fo o t s p a n   
L e g     U p p e r: 
 
L o w e r: 
 
U p p e r: 
 
L o w e r: 
A r m   U p p e r: 
 
L o w e r: 
U p p e r: 
 
L o w e r: 
 
C h e s t g irth  N e c k  g irth  
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Fi g ur e 2. 1 0:  P a g e t w o of t h e sl o w l oris (N y cti c e b us  s p p.) m or p h o m etri c d at a 
c oll e cti o n s h e et u s e d at t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct i n Ci p a g a nti, W est J a v a, 




L F P D a ta C o lle c tio n S h e e t – N . ja v a n ic u s , W e s t Ja v a
C o lo u r o f n o s e  H a ir le n g th  
C o lo u r o f F a c e m a s k  (o ra n g is h , b ro w n is h , b la c k is h ) Wi d th  o f fa c e  s trip e s  (th ic k , m e d iu m , th in ) 
D o rs a l s trip e  
 
W hi c h v e rte br a te  ar ea  d o es  strip e  
b e gi n a n d e n d ?  
C e r vic a l?  
T h or a c ic ?  
L u m b a r ? 
C a u d al ?  
 
T hi c k /  Ja g g y /  Str aig ht ?  
 
 
F a c ia l p a tte rn  
 
C o n d itio n  o f e a rs  
 
R                       L  
Ot h e r id e n tific a tio n  si g n s  ( e.g . w o u n d s ) 
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2. 3. 5 St u d y p arti ci p a nt s  
T h e l o n g-t er m d at as et at L F P i n cl u d es 5 7 J a v a n sl o w l oris es ( N. j a v a ni c u s ) 
( Fi g ur e 2.1 1 ), t ot alli n g 4 4 8 1 4 d at a p oi nt s a cr oss 2 0 1 2- 2 0 1 6 ( T a bl e 2. 3). D at a 
c oll e ct e d at t h e E n d a n g er e d Pri m at e R es c u e C e nt er t ot all e d 9 4 1 d at a p oi nt s 
i n cl u di n g si x p y g m y sl o w l oris es (N. p y g m a e us ) ( T a bl e 2. 4)  
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Fi g ur e 2. 1 1 : F a c e m a s k i m a g e s h o wi n g t h e u ni q u e f a c e m ar ki n gs of f oll o w e d 
i n di vi d u al J a v a n sl o w l oris es (N y cti c e b us j a v a ni c us ) at t h e Littl e Fir ef a c e 
Pr oj e ct i n W est J a v a, I n d o n esi a. P h ot o s pr o vi d e d b y t h e Littl e Fir ef a c e 
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T a bl e 2. 3:  T h e n u m b er of d at a p oi nt s c oll e ct e d f or t h e m ai n J a v a n sl o w l oris 
(N y cti c e b us j a v a ni c us ) i n cl u d e d i n t h e a n al ys e d d at as et fr o m t h e Littl e Fir ef a c e 
Pr oj e ct fi el d sit e i n W est J a v a, I n d o n esi a. I n di vi d u al s i n bl u e ar e m al e a n d t h o s e i n 
r e d ar e f e m al e; D O B = D at e of birt h; t h e d at a c oll e ct e d w hil e t h e a ut h or w as pr e s e nt 
at t h e fi el d sit e ar e list e d i n t h e f ar ri g ht c ol u m n.  
 
I n di vi d u al s D O B  2 0 1 2  2 0 1 3  2 0 1 4  2 0 1 5  2 0 1 6  T ot al  A ut h or 
Pr e s e nt  
A cil ( A C)  Pr e -2 0 1 4  - - - 3 4 9  4 8 8  8 3 7  1 0 6  
Al o m a h ( A L)  N o v -1 3  - - 2 5 2  7 1 9  2 4 3 0  3 4 0 1  2 7 0  
A z k a ( A Z)  Pr e -2 0 1 2  4 6 4  3 4 3  2 0 9  6 4 7  2 0 0 4  3 6 6 7  3 4 8  
D a m ai ( D A)  Pr e -2 0 1 2  - - 3 6 4  1 8  - 3 8 2   
D e m p a k ( D M)  Pr e -2 0 1 5  - - - - 6 5 2  6 5 2   
E n d or ( E D)  F e b -1 6  - - - - 3 2 0  3 2 0   
F er n a n d o ( F E)  2 0 1 3  - - 2 4 7  5 5 7  1 8 2 6  2 6 3 0  2 4 1  
G u nt ur ( G U)  Pr e -2 0 1 2  8 3 1  4  - - - 8 3 5   
H e s k et h ( H K)  N o v -1 1  4  9  - - - 1 3   
Mi ki o ( MI)  D e c -1 4  - - - - 5 7 5  5 7 5   
M ar v el ( M R)  O ct -1 2  1  3 9  - - - 4 0   
M o ( M O)  Pr e -2 0 1 2  6 3 4  2 3 2  - - - 8 6 6   
M orri s ( M S)  N/ A  2 7  - - - - 2 7   
M u n g ki n ( M U)  J u n-1 5  - - - - 1 0 7 2  1 0 7 2   
R a si ( R A)  Pr e -2 0 1 3  - - 1 5 1  6 8 9  1 1 3 1  1 9 7 1  3 0 8  
R o bi n s o n ( R B)  N/ A  1 6 2  - - - - 1 6 2   
T o m b ol ( T B)  A u g -1 5  - - - - 1 3 7 4  1 3 7 4   
T o yi b ( T O)  Pr e -2 0 1 2  7 5  2 6 1  1 5 7  3 5 5  1 7 0 8  2 5 5 6  8 1  
Y o gi ( Y O)  N o v -1 1  9 8  1 8  - - - 1 1 6   
C h arli e ( C H)  Pr e -2 0 1 2  5 7 7  2 5 1  2 0 0  1 1 5  - 1 1 4 3   
D ali ( D L)  D e c -1 3  - - 2 8 6  2 5  - 3 1 1   
Eli z a b et h ( E L)  N/ A  3 1 3  - - - - 3 1 3   
E n a ( E N)  Pr e -2 0 1 1  8 0 6  3 6 2  3 6 3  6 5 8  8 7 0  3 0 5 9  2 8 2  
G al a k si ( G A)  S e p -1 3  - 2 8  6 9  - - 9 7   
H o n e y ( H O)  N/ A  - 6 9  - - - 6 9   
L u c u ( L U)  M a y -1 2  2 7  3 4 4  3 8 1  6 0 8  1 8 9 4  3 2 5 4  2 7 2  
M a y a ( M A)  O ct -1 3    2 8 7  4 1 9  1 7 6 3  2 4 6 9  1 6 0  
O n e E y e ( O E)  Pr e -2 0 1 1  5 1 3  2 3 1  2 5 4  4 7 7  1 2 2 8  2 7 0 3  1 2 2  
S hirl e y ( S H)  Pr e -2 0 1 2  1 0 0  1 6 0  2 1 6  6 8 2  1 3 9 9  2 5 5 7  1 8 1  
Si b a u ( SI)  Pr e -2 0 1 2  1 0 4  3 2 6  3 4 4  6 6 3  1 3 5 1  2 7 8 8  1 7 7  
T a hi ni ( T A)  M ar -1 2  2 0 9  3 4 0  - - - 5 4 9   
T er e h ( T E)  Pr e -2 0 1 2  5 4 0  2 6 1  5 7 1  6 5 5  1 8 6 8  3 8 9 5  2 5 0  
Ut ari ( U T)  J u n-1 2  2 9  8 2  - - - 1 1 1   
Gr a n d T ot al   5 5 1 4  3 3 6 0  4 3 5 1  7 6 3 6  2 3 9 5 3  4 4 8 1 4  2 7 9 8  
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T a bl e 2. 4 : T h e n u m b er of d at a p oi nt s c oll e ct e d f or e a c h p y g m y sl o w l oris o b s er v e d 
at t h e E n d a n g er e d Pri m at e R es c u e C e nt er i n t h e C u c P h u o n g N ati o n al P ar k, 
Vi et n a m.  
 
2. 3. 5 C o m p ar ati v e d at a 
F oll o wi n g t h e t a x o n o m y pr e s e nt e d i n R o w e a n d M e y er ( 2 0 1 7), I i n cl u d e d a v ail a bl e 
s o ci al or g a nis ati o n s o n 1 9  s p e ci es, ni n e g e n er a, a n d f o ur f a mili es t h at all f all wit hi n 
t h e i nfr a or d er L orisif or m es. L oris es, g al a g o s, a n d p ott o s m a k e u p t h e I nfr a or d er 
L or isif or m es. I n a d diti o n t o t h e i nf or m ati o n, pr o vi d e d b y R o w e a n d M e y er ( 2 0 1 7), I 
als o i n cl u d e d a v ail a bl e i nf or m ati o n o n s o ci al or g a nis ati o n, gr o u p si z e, h o m e r a n g e 
si z e,  fr o m t h e lit er at ur e. I n C h a pt er 7, I pr e s e nt d at a o n l orisi n e h o m e r a n g e si z e, 
w e  c oll at e d a d at as et c o m pris e d 6 3 i n di vi d u als, r e pr e s e nti n g f o ur Asi a n l oris s p e ci es 
(J a v a n sl o w, p y g m y sl o w, r e d sl e n d er, a n d M ys or e sl e n d er). U n p u blis h e d d at a 
i n cl u d e d o n t h e J a v a n sl o w l oris w er e c oll e ct e d b y K AI N a n d S P ( S e e s e cti o n 2. 3. 2 
Ni g htl y o b s er v ati o n s), u n p u blis h e d d at a o n t h e p y g m y sl o w l oris w er e c oll e ct e d 
fr o m C arl y St arr’s ( 2 0 1 0) P h D t h esis, d at a o n t h e r e d sl e n d er a n d M ys or e sl e n d er 
l oris es w er e c oll e ct e d fr o m P h D t h esi s b y K a b eri K ar G u pt a ( 2 0 0 7) a n d Lili a B er n e d e 
(2 0 0 8).  
I n di vi d u als 2 0 1 4    2 0 1 5         T ot al  
 1 0  1 1  1 2  1  2  3  4  5  6  7  8   
F 3  - - 4 9  7 8  - - - - - - - 1 2 7  
F 1  - - - - - - - 1 0  8  2  - 2 0  
F 2  - - - - - - - - - 2 3  6 2  8 5  
M 1  2 5  5 1  6 6  4 3  5 2  7 4  3 3  9 7  4 9  8  - 4 9 8  
M 3  - - - 9 2  4 3  1 3  - - - - - 1 4 8  
M 2  - - - - - - 2  3 3  2 8  - - 6 3  
T ot al  2 5  5 1  1 1 5  2 1 3  9 5  8 7  3 5  1 4 0  8 5  3 3  6 2  9 4 1  
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2. 4  D at a a n al y si s 
2. 4. 1 D at a m a n a g e m e nt 
T hr o u g h o ut m y t h esis, I u s e d a v ari et y of fr e e a n d p ur c h as e d s oft w ar e t o m a n a g e 
l ar g e d at as et s fr o m L F P a n d E P R C. E a c h s oft w ar e c o ntri b ut e d t o m y a bilit y t o 
a n al ys e d at a i n v ar yi n g w a ys. I n T a bl e 2 . 5 I d et ail e a c h pr o gr a m a n d h o w I u s e d it.  
T a bl e 2. 5 : D et ail e d d es cri pti o n s of e a c h pr o gr a m u s e d t o s ort, tr a n sf or m, a n d 
a n al ys e d at a a n d l ar g er d at as et s t hr o u g h o ut t h e c o urs e of t h e P h D.   
R *  I n Ch a pt er 5 a n d 6 , I u s e d R t o cr e ate  bi v ari at e pl ot s a n d 
a p pl y t h e C h a n g e -P oi nt t est o n c oll e ct e d s p ati al d at a. 
T his s oft w ar e h as t h e c a p a biliti es t o a n al ys e, or g a nis e 
a n d vis u aliz e l ar g e d at a s et s. T h e o p e n n at ur e of t h e 
pr o gr a m all o ws u s ers t o cr e at e n e w p a c k a g es a n d 




B a s e c a m p *  
T his s oft w ar e is t y pi c all y u s e d i n ass o ci ati o n wit h 
G ar mi n G P S pr o d u ct s. All  t h e i n cl u d e d s p ati al d at a w er e 
c oll e ct e d u si n g a G ar mi n G P S t h u s; it w as t h e m o st 
effi ci e nt o pti o n f or vis u ali zi n g t h e G P S p oi nt s usi n g t h e 
s a m e l a b els e nt er e d d uri n g c oll e cti o n. O n c e vis u alis e d 
a n d c h e c k e d f or si g nifi c a nt err ors, t h e d at a w er e 
e x p ort e d fr o m B as e c a m p. U nf ort u n at el y,  B as e c a m p 
o nl y e x p ort s w a y p oi nt i n t h e L atit u d e a n d L o n git u d e 
f or m at a n d r e c o d es t h e ti m e st a m p b as e d o n w h er e y o u 
o p e n t h e fil es , t h u s I n e e d e d t o c o n v ert t h e m i n t h e 
f oll o wi n g t w o pr o gr a ms.  
 
R a n g e s  
 
T his s oft w ar e is a u s er i nt erf a c e pr o gr a m t h at a n al ys es 
s p ati al d at a. I u s e d t his pr o gr a m t o a n al ys e t h e h o m e 
r a n g e of e a c h l oris, t h eir i n cr e m e nt al ar e a d e v el o p m e nt, 
a n d o v erl a p. T h e d at a m u st b e i n a t e xt fil e pri or t o 
pl otti n g it i n R a n g es, a n d c o d e d s o t h at e a c h c ol u m n is 
d eli mit e d. (i e. I D, S e x, A g e, E a sti n g, N ort hi n g, H o ur, 
Mi n ut e, S e c o n d, D a y, M o nt h, Y e ar).  
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G P S B a bl e *  I u s e d t his s oft w ar e t o i m p ort G P S w a y p oi nt s as a G P X 
fil e (t h e r a w d at a fil e t y p e u s e d i n b as e c a m p) t h e n 
c o n v ert e d t o U T M + 7 (t h e u ni v ers al c o or di n at e d 
u ni v ers al ti m e f or J a k art a) t h e n e x p ort e d t h e w a y p oi nt s 
as a C S V fil e.  
  
H a m p st er 
M a p *  
T his w e b sit e, c a n c o n v ert 1, 0 0 0 s  of list e d s p ati al p oi nt s 
fr o m o n e  f or mat  i n cl u di n g U T M, L o n git u d e/ L atit u d e t o 
a n ot h er f or m at, i n a m att er o f s e c o n d s. It o nl y d e als 
wit h t h e G P S w a y p oi nt s, t h u s if y o u n e e d t o c orr e ct t h e 
ti m e, I r e c o m m e n d u si n g G P S B a bl e.  
  
Ar c GI S  I u s e d t his s oft w ar e t o vis u ali z e s p ati al d at a. I n C h a pt er 
6  I e m ul at e d t h e he uristi c s e ar c h m o d el u s e d b y A s e n s i o 
2 0 1 1 a n d J ol y a n d Zi m m er m a n n 2 0 1 1  
  
M e s q uit e *  I u s e d M es q uit e t o cr e at e p h yl o g e n eti c tr e es b as e d o n 
c h ar a ct er m atri c es  i n C h a pt er 7. I e nt er e d c oll e ct e d d at a 
i nt o a c h ar a ct er m atri x, w hi c h M es q uit e c on v ert e d i nt o 
a p h yl o g e n eti c tr e e. I t h e n alt er e d t h e tr e e t o r efl e ct t h e 
m o s t r e c e nt g e n eti c p h yl o g e n y f or l orisif or ms. M es q uit e 
als o h as a f u n cti o n t h at c al c ul at e d t h e li k eli h o o d of e a c h 
c h ar a ct er’s pr e s e n c e at n o d es, w h e n pr e s e nt e d as 
pr e s e n c e or a b s e n c e .  
* D e n ot es fr e e s oft w ar e 
2. 4. 2 H o m e r a n g e e sti m ati o n a n d r a n g e o v erl a p a n al y si s  
B as e d o n t h e t e c h ni q u es e m pl o y e d t o a n al ys e l o c ati o n d at a, t h e siz e a n d s h a p e of a 
h o m e r a n g e c a n a p p e ar diff er e ntl y ( L a ws o n a n d R o g ers, 1 9 9 7). H er e I u s e d t w o 
t y p e s of esti m ati o n m et h o d s, Mi ni m u m C o n v e x P ol y g o n s ( M C P) a n d K er n el C o nt o ur 
( K C) t o a n al ys e t h e G P S w a y p oi nt s i n R a n g es 8 v 2. 1 6 ( A n atr a c k L D T). W e d efi n e d t h e 
h o m e r a n g e as 9 5 % of t h e ar e a c o v er e d b y t h e i n di vi d u al a n d t h e c or e ar e a as 5 0 % 
of t h e ar e a c o v er e d ( P o p e et al., 2 0 0 4; S h ar p e a n d G ol di n g a y, 2 0 0 7). E a c h 
esti m ati o n m et h o d h as p o siti v e a n d n e g ati v e p oi nt s ( T a bl e 2. 6).  
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Hist ori c all y M C Ps h a v e b e e n t h e m o st c o m m o n w a y of r e p orti n g a n a ni m al’s  h o m e 
r a n g e es p e ci all y i n w or k o n n o ct ur n al pr o si mi a n s ( B e ar d er a n d M arti n, 1 9 8 0; H arris 
et al., 1 9 9 0 ; R a d es pi el, 2 0 0 0; Wi e n s, 2 0 0 3; N e k aris, 2 0 0 3). M C Ps ar e c al c ul at e d b y 
cr e ati n g a p ol y g o n ar o u n d t h e o ut er p eri m et er of t h e c oll e ct e d G P S w a y p oi nt s. T his 
m et h o d is fl a w e d i n t h at it gi v es n o i n di c ati o n of h o w fr e q u e ntl y a n a ni m al utiliz es 
a n y p arti c ul ar s e cti o n e n c as e d b y t h e c o n v e x p ol y g o n. I n f a ct, M C Ps will i n cl u d e 
ar e a t h at t h e a ni m al h as n e v er visit e d; M C Ps ar e hi g hl y i nfl u e n c e d b y o utli er s a n d 
p eri p h er y w a y p oi nt s, w hi c h m a y b e t h e r e s ult of o n e f or a y or a n a b n or m al 
o b s er v ati o n p oi nt .  V ari o u s m et h o d s ar e a v ail a bl e t o a c c o u nt f or t h es e 
s h ort c o mi n gs i n cl u di n g t h e arit h m eti c m e a n p e el, w hi c h l o o ks at t h e g e n er at e d 
M C P a n d e x cl u d es t h e p oi nt s f art h est f or m t h e arit h m eti c m e a n l o c ati o n. S e c o n dl y, 
t h e h ar m o ni c p e el, e x cl u d es t h e l o c ati o n s f art h est fr o m t h e gr e at est h ar m o ni c 
m e a n d e n sit y, b y c al c ul ati n g t h e G P S l o c ati o n w h er e t h e i n v ers e r e ci pr o c al m e a n 
dist a n c e is l o w est ( S p e n c er a n d B arr ett, 1 9 8 4), a n ot h er t h e r e c al c ul at e d arit h m eti c 
m e a n p e el, l o o ks at t h e a dj u st e d  M C P g e n er at e d b y t h e arit h m eti c c e ntr e p e el, a n d 
r e c al c ul at es t h e c e ntr e, t o f urt h er r e m o v e t h e p oi nt f art h est fr o m t h e n e w m e a n 
(K e n w ar d, 1 9 8 7) . I n R a n g es, I a p pli e d t h e arit h m eti c m e a n c e ntr e p e el ( A c), w h e n 
esti m ati n g M C P’s.   
K er n el c o nt o ur esti m ati o n m et h o d s r el y o n n o n- p ar a m etri c al g orit h ms w h er e t h e 
d e n sit y at a n y l o c ati o n is a n esti m at e of t h e pr o b a bilit y of a n ot h er p oi nt b ei n g 
r e c or d e d at t h e s a m e l o c ati o n ( Sil v er m a n, 1 9 8 6; S e a m a n a n d P o w ell, 1 9 9 6; H or n e 
a n d G art o n, 2 0 0 6). A h o m e r a n g e c a n t h e n b e d efi n e d as t h e s m all e st ar e a of t h e 
u tilis ati o n distri b uti o n t h at a c c o u nt s f or a c ert ai n p er c e nt a g e of t h e a ni m al’s t ot al 
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s p a c e u s e w h er e t h e b o u n d ar y of t h e h o m e r a n g e is d eli mit e d b y a c ert ai n 
p er c e nt a g e fr o m t h e utilis ati o n distri b uti o n of t h e a ni m als (J e nri c h a n d T u r n er, 
1 9 6 9; A n d ers o n, 1 9 8 2; Git z e n et al., 2 0 0 6). T h er e ar e a n u m b er of k er n el m et h o d s, 
w hi c h pr o d u c e s u btl e diff er e n c es i n t h e s h a p e of t h e c o nt o ur. T h e n or m al 
‘’ G a u ssi a n’’ distri b uti o n w ei g ht s all p oi nt s i n t h e st u d y ar e a, t h o u g h pr o xi m at e 
p oi nt s ar e w ei g ht e d m or e h e a vil y t h a n dist al p oi nt s i n r el ati o n t o hi g hl y u s e d 
l o c ati o n s. T h e n or m al distri b uti o n c a n c a u s e s o m e e d g e eff e ct s, es p e ci all y if t h er e 
ar e s e v er al p oi nt s a dj a c e nt t o o n e of t h e st u d y ar e a b o u n d ari e s u s e a r e stri ct e d 
cir cl e ar o u n d t h e p oi nt s, a n d w ei g h s t h e u nif or m distri b uti o n w ei g ht s all p oi nt s 
wit hi n t h e cir cl e e q u all y. T h e q u arti c distri b uti o n a dj u st m e nt gr a d u all y w ei g ht s 
pr o xi m at e p oi nt s m or e t h a n dist al p oi nt s . T h e tri a n g ul ar distri b uti o n w ei g hts 
pr o xi m at e p oi nt s m or e t h a n dist al p oi nt s wit hi n t h e cir cl e, b ut t h e dr o p off p oi nt 
h a p p e n s s o o n er c o m p ar e d t o a q u a dr ati c distri b uti o n. E a c h of t h e a b o v e-
m e nti o n e d K C m et h o d s r es ult i n a r el ati v el y si mil ar o ut p ut, b ut o n e dr a w b a c k of K C 
is it s s e n siti vit y t o v ari o u s s m o ot hi n g m et h o d s. At pr e s e nt, t h er e is n o o n e 
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T a bl e 2. 6:  D et ail e d c o m p aris o n of Mi ni m u m C o n v e x P ol y g o n s a n d K er n el C o nt o ur 
a s h o m e r a n g e si z e c al c ul ati o n m et h o d s ( M o difi e d fr o m a t a bl e pri nt e d b y K e n w ar d 
( 2 0 0 1).  
 C o nt o ur M et h o d s  C o n v e x P ol y g o n s  
T y p e  D e n sit y  Li n k a g e  
N u m b er of d e n sit y c e ntr e s,  
si z e of li n k a g e di st a n c e s  
M a n y  L ar g e  
S e n siti vit y of si z e a n d s h a p e t o 
di st a nt  o utli er s  
S o m e  Hi g h  
 
H o m e r a n g e o utli n e s c o nf or m 
w ell t o o ut er l o c ati o n s  
N o  Y es  
H o m e r a n g e o utli n e s c o nf or m 
w ell t o m ulti -n u cl e ar c or e s  
Y es  N o  
H o m e r a n g e str u ct ur e st ati sti cs 
( p at c hi n e s s or di s p er si o n) 
 
Y es  N o  
A si n gl e h o m e r a n g e c e ntr e i s 
e sti m at e d  
 
Y es  Y es  
N u m b er of l o c ati o n s n e e d e d f or 
h o m e r a n g e si z e t o st a bili s e  
 
1 0 -3 0                3 0  
 
2. 4. 3 I n cr e m e nt al ar e a d e v el o p m e nt (I A D) 
T o m e a s ur e h o m e r a n g e si z e gr o wt h i n wil d J a v a n sl o w l ori s e s  a n d tr a n sl o c at e d 
p y g m y sl o w l oris es I p erf or m e d a n i n cr e m e nt al ar e a d e v el o p m e nt (I A D) a n al ysis o n 
b ot h M C P a n d K C r e s ult s i n R a n g es 8 v 2. 1 6. ( K e n w ar d et al., 2 0 0 8). I n cr e m e nt al 
ar e a a n al ysis all o w e d m e t o e x a mi n e h o w a n a ni m al’s  h o m e r a n g e si z e c h a n g es as 
s u c c essi v e l o c ati o n s ar e a d d e d, st arti n g wit h t h e first t e m p or al G P S w a y p oi nt. I 
u s e d t h e I A D gr a p h t o d et er mi n e w h et h er t h e n u m b er of l o c ati o n s f or e a c h l oris 
r ea c h e d a n as y m pt ot e, d at a f or M C P h o m e r a n g es w er e e x a mi n e d u si n g a n 
i n cr e m e nt al ar e a a n al ysis ( G es e et al., 1 9 9 0; V er n es a n d P o p e, 2 0 0 1; M os e b y et al., 
2 0 0 9). T h e n u m b er of l o c ati o n s is pl ott e d a g ai n st h o m e-r a n g e siz e, w h er e I 
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c o n si d er e d t h e h o m e r a n g e st a bl e or s at ur at e d w h e n t h e pl ot r e a c h e d a n 
as y m pt ot e ( K er n o h a n et al., 2 0 0 1).  
2. 4. 4 P at h l e n gt h, o v erl a p, si m ul ati o n a n d G P S vis u ali z ati o n 
O n c e I tr a n sf or m e d t h e G P S d at a c oll e ct e d t hr o u g h o ut ni g htl y o b s er v ati o n s at L F P 
fr o m L atit u d e a n d L o n git u d e, t o U ni v er s al Tr a n s v ers e M er c at or ( U T M) ( Z o n e 4 8 N) 
i n G P S B a b el I a n al ys e d t h e d at a i n Ar c GI S v ersi o n 1 0. 3, u si n g t h e pr oj e ct ed 
c o or di n at e s yst e m d at u m W G S 8 4. I vis u ali z e d a n d t ur n e d i n di vi d u al w a y p oi nt s i nt o 
c o n s e c uti v e p at h l e n gt hs u si n g t h e ‘p oi nt s t o li n e ’ f u n cti o n i n Ar c GI S. I di d n ot 
c o n n e ct w a y p oi nt s c oll e ct e d gr e at er t h a n 3 0 mi n ut es a p art, w hi c h r e pr es e nt e d a n 
e xt e n d e d u n k n o w n p eri o d. F oll o wi n g a m o difi e d v ersi o n of t h e m et h o d s u s e d b y 
A s e n si o et al. ( 2 0 1 1), I d et er mi n e d p at h o v erl a p u si n g a n i n d e x. I d efi n e d 
o v erl a p pi n g p at h s as t h os e t h at f ell wit hi n a 5 m b uff er (t o a c c o u nt f or G P S err or i n 
Ci p a g a nti), f or 2 0 m ( As e n si o et al., 2 0 1 1; J ol y a n d Zi m m er m a n n, 2 0 1 1 ). I c al c ul at e d 
t h e i n d e x b y di vi di n g t h e t ot al l e n gt h of o v erl a p pi n g p at h s b y t h e t ot al l e n gt h of all 
i n cl u d e d p at h s f or e a c h sl o w l oris. T o t est tr a v el effi ci e n c y, I u s e d a si m ul at e d 
h e uristi c tr a v el m o d el, w h er e t h e first w a y p oi nt st art e d at t h e b ei n g of a p at h a n d 
c o nti n u e d i n a r a n d o m dir e cti o n u ntil a visit e d g o al l o c ati o n w as e n c o u nt er e d 
( As e n si o et  al., 2 0 1 1; J ol y a n d Zi m m er m a n n, 2 0 1 1). T o a c c o u nt f or i n di vi d u al 
p er c e pti o n al  r a n g e, pri m aril y visi o n; I a d d e d 5 m, 1 0 m, a n d 2 0 m b uff ers ar o u n d 
e a c h g o al l o c ati o n, w hil e r u n ni n g t h e h e uristi cs m o d el (J ol y a n d Zi m m er m a n n, 
2 0 1 1 ). I d efi n e d t h e effi ci e n c y i n d e x, as ( n u m b er of g o al l o c ati o n s visit e d − n u m b er 
of g o al l o c ati o n s f o u n d b y t h e m o d el) / (t ot al n u m b er of g o al l o c ati o n s us e d wit hi n 
t h e h o m e r a n g e). A n e g ati v e v al u e i n di c at e d t h at t h e m o d el p erf or m e d m or e 
C h a pt er 2| G e n er al M et h o d s 
 6 4  
effi ci e ntl y t h a n t h e st u d y a ni m al i n e n c o u nt eri n g g o al l o c ati o n s, a n d a p o siti v e v al u e 
i n di c at e d t h at t h e st u d y a ni m al w as m or e effi ci e nt t h a n t h e m o d el ( A s e ns i o et al., 
2 0 1 1).  
2. 4. 5 T h e c h a n g e p oi nt t e st ( C P T)  
I a n al ys e d p at h s t h at i n cl u d e d at l e ast 1 5 w a y p oi nt s u si n g t h e c h a n g e- p oi nt t est 
( C P T) cr e at e d b y B yr n e et al. ( 2 0 0 9) i n R Pr o gr a mi n g 3. 3. I a p pli e d t h e C P T t o 
d et er mi n e at w hi c h w a y p oi nt e a c h p at h si g nifi c a ntl y c h a n g e d dir e cti o n, st arti n g 
fr o m t h e sl e e p sit e i n t h e e arl y e v e ni n g t o a n ass u m e d g o al l o c ati o n s a n d/ or t h e 
n e xt sl e e p sit e. T h e C P T first c al c ul at es t h e l e n gt h of v e ct or s R k̅  ( E q u ati o n 1), R̅q  
( E q u ati o n 2) a n d t h e r e s ult a nt v e ct or R(̅ k + q) ( E q u ati o n 3) ( Fi g 2. 1 2). If R̅k + R q̅  - R̅( k + q) 
r e s ult s i n a l ar g e n u m b er, t h e n t h e w a y p oi nt i n q u esti o n is m or e li k el y t o b e a 
c h a n g e- p oi nt c o m p ar e d t o w h e n t h e r e s ulti n g n u m b er b ei n g s m all.   
E q u ati o n 1:  
R k = | | V k  + … + V 1 | | = √ ( ( 𝑉 1 𝑥 + ⋯ + 𝑉 𝑘 𝑥 ) 2 + ( 𝑉 1 𝑦 + ⋯ + 𝑉 𝑘 𝑦 ) 2   
 
E q u ati o n 2: 
 
R q = | | V( k = q ) + … + V 1 (k + 1 ) | | = 
√ ( ( 𝑉 1 ( 𝑘 + 1 ) 𝑥 + ⋯ + 𝑉 ( 𝑘 + 𝑞 ) 𝑥 ) 2 + ( 𝑉 ( 𝑘 + 1 ) 𝑦 + ⋯ + 𝑉 ( 𝑘 + 𝑞 ) 𝑦 ) 2   
 
E q u ati o n 3: 
R k + q = | | V( K + q ) + … + V1 | |  
C h a pt er 2| G e n er al M et h o d s 
 6 5  
 
T o ass e ss t h e si g nifi c a n c e of R k̅  + R̅q  - R̅( k + q), C P T a p pli es a p er m ut ati o n t est wit h a 
r a n d o m s et of N p er m ut ati o n s. T h e v al u es pr o d u c e d b y t h e p er m ut ati o n of R k̅( σ)  + 
R q̅( σ)  - R̅( k + q) ( σ) ar e arr a n g e d i n n u m eri c al or d er a n d if t h e o b s er v e d v al u e of R̅k  + R̅q  - 
R (̅ k + q) is t h e l ar g e st, t h e p v al u e is e q u al t o ( R̅k( σ)  + R̅q( σ)  ≥ R̅k  + R̅q ) / N). R̅k  + R̅q  - R̅( k + q) 
a n d c o n si d er e d si g nifi c a nt ( a c h a n g e- p oi nt) at p ≤ 0. 0 5 . T h e t est will b e r el ati v el y 
i n s e n siti v e t o dir e cti o n al c h a n g es w h e n u si n g a l o w q v al u e, w h er e a s w h e n q is 
l ar g er, t h e s e g m e nt s will i n cl u d e c o nfli cti n g dir e cti o n al c h a n g es a n d t h e a bilit y t o 
d et e ct a si g nifi c a nt diff er e n c e u si n g t h e t est d e cr e as es. I n a d diti o n, t h e l ar g er q is, 
t h e f urt h er a w a y fr o m t h e st arti n g p oi nt of t h e r o ut e ar e t h e p oi nt s t est a bl e at all. 
B yr n e et al. ( 2 0 0 9) p oi nt o ut t h at t h er e is a tr a d e- off b et w e e n st atisti c al r o b u st n ess 
of t h e r e s ult s a n d t h e n u m b er of l o c ati o n s i d e ntifi e d as c h a n g e- p oi nt s, t h er ef or e 
t h e y r e c o m m e n d a p pl yi n g a s e n siti vit y a n al ysis t o t h e C P T t o d et er mi n e t h e o pti m al 
v al u e f or q. F oll o wi n g t his r e c o m m e n d ati o n, I t est e d q- v al u es; fr o m 1 t o 6 t o 
d et er mi n e w hi c h w as t h e m o st a p pr o pri at e t o a p pl y t o t his d at as et. T h e gr e at est 
n u m b er of c h a n g e- p oi nts w as o bt ai n e d wit h q  = 5, p  < 0. 0 5  
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Fi g ur e 2. 1 2:  Vis u alis ati o n of h o w t h e C P T e v al u at es r o ut es, w h er e V1  – V 6  r e pr e s e nt 
p oi nt s al o n g a r o ut e, a n d p o ssi bl e c h a n g es p oi nt s ar e i d e ntifi e d b y c o m p ari n g t h e 
dist a n c es R k a n d R q  wit h t h e r e s ult a nt Rk + p  (r e pri nt e d fr o m N o s er et al., 2 0 0 9).  
2. 4. 6 P h yl o g e n eti c tr e e 
I u s e d Mes q uit e  3. 2 ( M a d dis o n a n d M a d dis o n, 2 0 0 7) t o c al c ul at e t h e m o st li k el y 
a n c estr al s o ci al or g a nis ati o n  at  diff er e nt n o d es  r e pr e s e nti n g t h e l ast c o m m o n 
a n c est or of s p e cifi c s p e ci es a n d g e n er a. I u s e d t h e m ol e c ul ar p h yl o g e n y of P o zzi et  
al. ( 2 0 1 5, 2 0 1 6), t o ar r a n g e t h e p h yl o g e n eti c  tr e e cr e at e d i n M es q uit e. N ot all 
s p e ci es i n cl u d e d i n t h e m ol e c ul ar p h yl o g e n y w er e i n cl u d e d i n t h e s o ci al 
or g a nis ati o n  r e c o n str u cti o n.  A n y l orisif or m s p e ci es t h at h a d a v ail a bl e i nf or m ati o n 
a b o ut t h eir s o ci al or g a ni s ati o n, b ut w as n o t list e d i n P o zzi et al. ( 2 0 1 5, 2 0 1 6), w er e 
e x cl u d e d fr o m  t h e a n c estr al r e c o n str u cti o n. I n Mes q uit e I cr e at e d a c h ar a ct er 
m atri x w er e t hr e e s o ci al or g a nis ati o n s  (dis p ers e d f a mil y gr o u p ( m o n o g a m y ), m ulti-
f e m al e/ m ulti-m al e  ( pr o mis c u o u s), a n d m ulti -f e m al e/ u ni-m al e ) w er e m ar k e d as 
eit h er pr e s e nt ( 1) or a b s e nt ( 0). T his r e s ult e d i n a 1 9  x 3  pr e s e n c e -a b s e n c e 
I m a g e r e m o v e d fr o m el e ctr o ni c v ersi o n
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c h ar a ct er m atri x. I tr a c e d t h e c h ar a ct er hist or y u si n g t h e m a xi m u m li k eli h o o d 
a n c estr al st at e r e c o n str u cti o n f u n cti o n, w hi c h us es a M ar k o v k -st at e 1 p ar a m et e r 
m o d el ( M k 1). T his is a k -st at e g e n er ali z ati o n of t h e J u k es -C a nt or m o d el, a n d 
c orr e s p o n d s t o L e wis's ( 2 0 0 1) M k m o d el. T h e si n gl e p ar a m et er is t h e r at e of 
c h a n g e. A n y p arti c ul ar c h a n g e is e q u all y pr o b a bl e ( F els e n st ei n, 1 9 8 1). 
2. 4. 7 St ati sti c al a n al y si s 
Usi n g S P S S v ersi o n 2 2 a n d R 3. 3. 3, I c al c ul at e d t h e m e a n a n d st a n d ar d d e vi ati o n of 
o b s er v e d d at a p oi nt s i n e a c h of t h e c oll e ct e d v ari a bl e s . I t est e d e a c h v ari a bl e f or 
n or m alit y u si n g t h e S h a pir o- Wil ks or t h e K ol m o g or o v- S mir n o v t est i n S P S S. If t h e p-
v al u e e x c e e d e d 0. 0 5 t h e n I c o n si d er e d t h e v ari a bl es t o b e n or m all y distri b ut e d. 
B ot h of t h e a b o v e- m e nti o n e d t est s ar e u s e d t o c o m p ar e t w o s et s of c o nti n u o u s 
d at a t o as c ert ai n w h et h er t h e y c o m e fr o m t h e s a m e distri b uti o n ( D yt h a m, 2 0 1 1) . 
T h e o n e- w a y K ol m o g or o v- S mir n o v t est, w hi c h is t h e m o st c o m m o nl y u s e d 
n or m alit y t est i n t his t h esis, t est s d at a a g ai n st a h y p ot h eti c al d at a s et d eri v e d fr o m 
t h e a ct u al d at a. T o t est f or si g nifi c a nt diff er e n c es a cr o ss v ar yi n g gr o u pi n gs (i e. A g e-
cl ass es) ( T a bl e 2. 7) I u s e d t h e n o n- p ar a m etri c Kr u s k al- W allis, M a n n- W hit n e y U, 
a n d/ or C hi- s q u ar e t est wit h si g nifi c a n c e s et at p < 0. 0 5 f or n o n- n or m al d at a. I 
a p pli e d t h e B o nf err o ni c orr e cti o n w h er e t h er e w er e m ulti pl e p o st- h o c c o m p aris o ns 
c h a n gi n g t h e si g nifi c a n c e l e v el a c c or di n g t o t h e n u m b er of c o m p aris o n s ( 0. 0 5/   of 
c o m bi n ati o n = n e w p- v al u e) . T h e Kr u s k al- W allis t est is t h e n o n- p ar a m etri c v ersi o n 
of t h e o n e- w a y A N O V A. T h e n ull h y p ot h esis is t h at all s a m pl es ar e fr o m p o p ul ati o n s 
t h at h a v e t h e s a m e m e di a n. T his t est is pr ef er a bl e t o t h e o n e- w a y A N O V A b e c a u s e 
it d o es n ot m a k e ass u m pti o n s a b o ut h o m o g e n eit y of v ari a n c e or n or m al 
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distri b uti o n s. It is l ess st atisti c all y r o b u st t h a n t h e o n e- w a y A N O V A, b ut is m or e 
c o n s er v ati v e i n i n st a n c e s w h er e f als e p o siti v e s ar e li k el y t o o c c ur, d u e t o e xtr e m e 
d at a p oi nt s. T h e M a n n- W hit n e y U t est als o k n o w n as t h e Wil c o x o n- M a n n- W hit n e y 
t est, is t h e n o n- p ar a m etri c v ersi o n of t h e i n d e p e n d e nt s a m pl e t-t est; t his t est c a n 
c o m p ar e t w o gr o u p s. Li k e t h e Kr u s k al- W allis t est, it d o es n ot m a k e ass u m pti o n s 
a b o ut h o m o g e n eit y of v ari a n c e a n d n or m al distri b uti o n s. T h e r a w d at a ar e 
c o n v ert e d t o r a n ks b ef or e t h e t est is c arri e d o ut, m e a ni n g t h at e xtr e m e d at a will 
h a v e l ess of a n eff e ct o n t h e o ut c o m e . T h e C hi-s q u ar e t est als o r ef err e d t o as t h e 
c hi- s q u ar e d g o o d n ess of fit, t his t est l o o ks at t h e diff er e n c es b et w e e n o b s er v e d a n d 
e x p e ct e d fr e q u e n ci es f or c at e g ori c al d at a ( D yt h a m, 2 0 1 1). H er e I b as e d t h e 
e x p e ct e d distri b uti o n s o n e q u al li k eli h o o d a n d t h e n ull h y p ot h esis is t h at t h e 
e x p e ct e d a n d t h e o b s er v e d d o n ot diff er. I u s e d G e n er al Li n e ar M o d els ( G L M), t o 
t est t h e i nt er a cti o n b et w e e n c ert ai n v ari a bl es a n d t h e pr o p orti o n of o b s er v e d 
b e h a vi o urs ( C h a pt er 5) .  T h e G L M pr e di ct s o n e v ari a bl e (t h e d e p e n d e nt or r e s p o n s e 
v ari a bl e) fr o m o n e or m or e ot h er v ari a bl es (t h e i n d e p e n d e nt or e x pl a n at or y 
v ari a bl es). First, I t est e d e a c h v ari a bl e f or m ulti c olli n e arit y u si n g S p e a r m a n’s r h o 
t est, w h e n t h e t est di d n ot pr o d u c e a n y c olli n e arit y c o effi ci e nt s gr e at er t h a n 0. 9 0 I 
d efi n e d t h e t est e d v ari a bl es as n ot c orr el at e d ( Fi el d, 2 0 1 3). M ulti c olli n e arit y e xists 
w h e n e v er t w o or m or e of t h e pr e di ct ors i n a r e gr essi o n m o d el ar e c orr el at e d 
D u e t o t h e n o n- n or m al n at ur e of t h e m a n y of t h e v ari a bl es, t h e y u n d er w e nt a l o g 1 0  
tr a n sf or m ati o n f or n or m alit y. T h e l o g-tr a n sf or m ati o n is wi d el y u s e d i n t o d e al wit h 
s k e w e d d a t a ( F e n g et al., 2 0 1 4). I u s e d a c a n o ni c al v ari at e a n al ysis ( C V A) t o i d e ntif y 
t h e m or p h o m etri c v ari a bl es t h at ar e m o st v ari e d b et w e e n t h e a g e cl ass es ( D yt h a m, 
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2 0 1 1). C a n o ni c al v ari at e a n al ysis f oll o ws t h e s a m e pri n ci pl es as a pri n ci pl e 
c o m p o n e nt s a n al ysis, b ut e a c h i n cl u d e d i n di vi d u al is ass o ci at e d wit h a 
pr e d et er mi n e d gr o u p pri or t o a n al ysis. N e xt t h e t est i d e ntifi es w h at v ari a bl e 
w ei g hti n gs b est disti n g uis h e a c h gr o u p fr o m t h e ot h er ( D yt h a m, 2 0 1 1).  
T o l o o k at t h e diff er e nti al gr o wt h p att er n s of t h e r e p ort e d m or p h o m etri c m e a s ur e s 
i n C h a pt er 5, I als o c al c ul at e d t h e all o m etr y c o effi ci e nt (sl o p e) u si n g a l e ast- s q u ar e 
( L S) r e gr essi o n f or e a c h l o g-tr a n sf or m e d m e as ur e a g ai n st t h e l o g-tr a n sf or m e d b o d y 
w ei g ht ( L a wl er, 2 0 0 6). L e a st S q u ar es m et h o d s ar e s uit a bl e f or d et er mi ni n g t h e b est 
fit li n e u si n g c al c ul u s a n d li n e ar al g e br a ( Mill er, 2 0 0 6). A l e a st s q u ar e r e gr essi o n 
pr o d u c es a b est-fit str ai g ht li n e ( y = a x + b) u n d er t h e ass u m pti o n t h at f or n ∈ { 1. . . 
N }, t h e p airs ( X n, Y n) ar e o b s er v e d. 
T a bl e 2. 7:  A s u m m ar y of t h e t est e d v ari a bl es a n d st atisti c al t est s a p pli e d i n e a c h 
c h a pt er t hr o u g h o ut t h e t h esis .  
C h a pt er  V ari a bl e s  T e st  
3   H o m e r a n g e si z es  S h a pir o -Wil ks
 M a n n -W hit n e y U
4   H o m e r a n g e si z e
 Dis p ers al Dist a n c es
 Dis p ers al W ei g ht
 S h a pir o -Wil ks
 M a n n -W hit n e y U
5   M or p h o m etri c M e a s ur e s
 L o c o m ot or a n d P o st ur al
M o d es
 H a bit at u s e
 All o m etr y C o effi ci e nt
 S h a pir o -Wil ks
 Kr u s k al -W allis
 M a n n -W hit n e y U
 L e a st -s q u ar e ( L S) r e gr e ssi o n
 G e n er al Li n e ar M o d el
6   Effi ci e n c y I n di c es
 C h a n g e -p oi nt ass o ci ati o n s
 S h a pir o -Wil ks
 M a n n -W hit n e y U
 C hi -s q u ar e
7   H o m e r a n g e si z e  M a n n -W hit n e y U
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C h a pt er 3: R a n gi n g p att er n s i n tr a n sl o c at e d p y g m y sl o w 
lori s e s ( N y cti c e b u s p y g m a e u s ) 
Fi g ur e 3. 1:  Tr a n sl o c at e d p y g m y sl o w l oris (N y cti c e b us p y g m a e us ) as h e l o o ks at his 
n e w e n vir o n m e nt j u st aft er b ei n g r el e as e d fr o m t h e i n- sit u c a g e at t h e E n d a n g er e d 
Pri m at e R es c u e C e ntr e i n C u c P h u o n g N ati o n al P ar k, Vi et n a m. P h ot o pr o vi d e d b y 
t h e a ut h or.  
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3. 1  I ntr o d u cti o n 
 Tr a n sl o c ati o n is a n i m p ort a nt c o n s er v ati o n t o ol u s e d t o r e v er s e d e cli ni n g a ni m al 
p o p ul ati o n s i n t h e wil d. Tr a n sl o c ati o n is t h e o v er ar c hi n g t er m u s e d t o d efi n e a n y 
f or m of p o p ul ati o n r e st or ati o n a n d c o n s er v ati o n i ntr o d u cti o n. D es pit e it s fr e q u e nt 
u s e a n d p ur p ort e d i m p ort a n c e t o c o n s er v ati o n, hist ori c all y tr a n sl o c ati o n s h a v e  a 
l o w s u c c ess r at e ( Griffit h et al., 1 9 8 9). T h e c a u s es of t h es e f ail ur es ar e p o orl y 
u n d erst o o d d u e t o t h e diffi c ult y of p o st-r el e a s e m o nit ori n g ( Fis h er a n d 
Li n d e n m a y er, 2 0 0 0) a n d t h e o c c asi o n al r el u ct a n c e b y pr a ctiti o n ers t o p u blis h 
n e g ati v e r es ult s f or f e ar of dis c o ur a gi n g f ut ur e f u n d ers ( M o or e et al., 
2 0 1 4 .  F urt h er m or e, diffi c ulti es aris e wit h t h e w a y w e d efi n e s u c c ess; is it t h e 
cr e ati o n of a s elf- s u st ai ni n g p o p ul ati o n or a pr e- d et er mi n e d p eri o d of s ur vi v al 
i m m e di at el y f oll o wi n g t h e r el e a s e ? T h e s u c c ess or f ail ur e of tr a n sl o c ati o n s is 
d e p e n d e nt u p o n s h ort- a n d l o n g-t er m pr o c ess es, i n cl u di n g t h e i m m e di at e r e a cti o n 
of r el e a s e e s t o t h e n o v el ar e a a n d t h e s o ci al d y n a mi cs of cr e ati n g a n e w f u n cti o n al 
p o p ul ati o n ( Ar m str o n g et al., 1 9 9 9). I nt e n si v e p ost-r el e as e m o nit ori n g all o ws u s t o 
d et er mi n e w h et h er a p o p ul ati o n t h at dis a p p e ars f oll o wi n g r el e a s e h as s u c c u m b e d 
t o st o c h asti c d e m o gr a p hi c pr o c ess es, i n cr e as e d p o st-r el e a s e m ort alit y, or p o st-
r el e a s e dis p ers al ( Ar m str o n g et al., 1 9 9 9). D at a o n t h es e v ari o u s c o m p o n e nt s of 
p o st-r el e a s e ar e i m p ort a nt, as t h e y all o w t h e i d e ntifi c ati o n of t h e m e c h a nis ms 
r e s p o n si bl e f or s u c c ess or f ail ur e of tr a n sl o c ati o n eff ort s ( Griffit h et al., 1 9 8 9; 
Ar m str o n g et al., 1 9 9 9). 
 F e w or g a nis ati o n s u s e s yst e m ati c sl o w l oris tr a n sl o c ati o n a n d p ost-r el e as e 
m o nit ori n g as a pr a cti c al, y et e x p e n si v e str at e g y t o ai d i n r e pl e nis hi n g wil d 
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p o p ul ati o n s, wit h a n att e m pt at a d h er e n c e t o I U C N R ei ntr o d u cti o n S p e ci alist gr o u p 
p oli ci es (I U C N, 2 0 1 3). T hr o u g h o ut t h eir r a n g e, tr a n sl o c ati o n s of N y cti c e b us  s p p. 
o c c ur t h at vi ol at e I U C N p oli ci es t o t h e e xt e nt of i ntr o d u ci n g s p e ci es o ut si d e of t h eir 
e n d e mi c r a n g e. T his pr a cti c e m a y b e d u e t o g o v er n m e nt a g e n ci es r e q uiri n g a ni m als 
b e r et ur n e d t o t h e wil d i m m e di at el y ( Str ei c h er, 2 0 0 4), b ut it is als o l ar g el y d u e t o 
mis c o n c e pti o n s r e g ar di n g b e n efi ci al a cti o n s f or i n di vi d u al w elf ar e a n d c o ns er v ati o n. 
C o n c er n s r e g ar di n g t h e w elf ar e of tr a n sl o c at e d i n di vi d u als h a v e als o ris e n wit h t h e 
i n cr e as e i n u n s u c c essf ul a n d u n m o nit or e d r el e as es ( M o or e et al., 2 0 1 4). T o a v oi d 
ar b itr ar y pri m at e r el e as es, it h as b e c o m e i n cr e asi n gl y i m p ort a nt f or or g a nis ati o ns 
t o d e v el o p a c o n s er v ati o n str at e g y t h at i n cl u d es w ell- pl a n n e d a n d w ell- m o nit or e d 
tr a n sl o c ati o n s t o d o c u m e nt a n d s h ar e t h eir w or k, w h et h er s u c c essf ul or 
u n s u c c essf ul ( K u m ar et al., 2 0 1 5). N e k aris a n d St arr ( 2 0 1 5) n ot e d t h at t h e li mit e d 
s u c c ess of sl o w l oris tr a nsl o c ati o n s w as ass o ci at e d wit h s c ar c e k n o wl e d g e o n s o ci al, 
b e h a vi o ur al, a n d e c ol o gi c al f a ct ors, i n cl u di n g t h e v ari a bilit y a cr oss s p e ci es, wit hi n 
t his g e n u s.   
 I n Vi et n a m, p y g m y sl o w l oris tr a n sl o c ati o n s h a v e b e e n s yst e m ati c all y c arri e d o ut 
w it h p u blis h e d r e s ult s b y t w o r e s c u e c e ntr e s, t h e E n d a n g er e d Pri m at e R es c u e 
C e nt er ( E P R C) i n C u c P h u o n g N ati o n al P ar k, a b o ut 1 3 0 k m s o ut h of H a N oi, Vi et n a m, 
a n d t h e E n d a n g er e d Asi a n S p e ci es Tr u st ( E A S T) i n t h e C at Ti e n N ati o n al P ar k a b o ut 
1 5 0 k m n ort h of H o C hi Mi n h Cit y, Vi et n a m. T h e E P R C w as t h e first t o r e p ort t h eir 
tr a n sl o c ati o n a n d p o st-r el e as e m o nit ori n g of p y g m y sl o w l oris es i n 2 0 0 0 r el e a si n g 
ni n e i n di vi d u als i nt o t h e C u c P h u o n g N ati o n al P ar k ( Str ei c h er a n d N a dl er 2 0 0 3, 
Str ei c h er 2 0 0 4). Str ei c h er a n d N a dl er ( 2 0 0 3) o b s er v e d a hi g h i nt a k e of i ns e cts a n d 
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e x u d at es i n t h e r el e a s e d i n di vi d u als a n d t h eir s e n siti vit y t o c o ol er t e m p er at ur e s, 
n oti n g h y p ot h er mi a as a p o ssi bl e c a u s e of d e at h. E A S T h as o v ers e e n m or e t h a n 2 0 
r el e a s e d p y g m y sl o w l oris es si n c e 2 0 0 9 ( K e n y o n et al., 2 0 1 4). K e n y o n et al ( 2 0 1 4) 
n ot e d t h at r ei ntr o d u c e d p y g m y sl o w l oris es h a d a m e a n h o m e r a n g e si z e of 2 0 h a, 
r e q uir e d at l e a st t w o d a ys i n a n i n- sit u r el e a s e c a g e, a n d t h e i d e al r el e as e s e as o n 
w as b et w e e n J u n e a n d N o v e m b er ( w et s e as o n). F oll o wi n g a wil d st u d y o n t his 
s p e ci es i n C a m b o di a, St arr ( 2 0 1 1) n ot e d t h at k n o wl e d g e of t h e s p a ci n g a n d m ati n g 
s yst e m s of t h e p y g m y sl o w l oris m a y l e a d t o t h e d e v el o p m e nt of u s ef ul i n- sit u a n d 
e x - sit u c o n s er v ati o n str at e gi es, ai di n g i n esti m ati n g p o p ul ati o n si z e a n d t h e c arr yi n g 
c a p a cit y of wil d p o p ul ati o n s. S h e r e p ort e d a m e a n h o m e r a n g e si z e of 2 2 h a i n 
m al e s a n d 1 2 h a i n f e m al es ( St arr, 2 0 1 1). 
 H o m e r a n g e f or m ati o n a n d r a n gi n g p att er n s ar e ess e nti al as p e ct s of l o n g-t er m 
s ur vi v al i n all a ni m al s p e ci es ( S c hi c k et al., 2 0 0 8). E c ol o gi c al, b e h a vi o ur al, a n d s o ci al 
f a ct ors ar e k n o w n t o i nfl u e n c e r a n gi n g p att er ns i n pri m at e s p e ci es; r es e ar c h ers 
h a v e e v e n ass o ci at e d t h e si z e a n d f or m ati o n of h o m e r a n g es wit h str ess, s p e cifi c all y 
i n tr a n sl o c at e d i n di vi d u als ( N e k aris, 2 0 1 1). W h e n tr yi n g t o est a blis h or r e- est a blis h 
a p o p ul ati o n, dis p ers al fr o m a r el e as e ar e a is a c o n c er n, si n c e t his will d e cr e as e t h e 
n u m b er of p o ssi bl e f o u n d ers a n d will e x p o s e i n di vi d u als t o u n k n o w n f a ct ors o ut si d e 
of t h e r el e a s e sit e ( All e n et al., 1 9 9 3; Cl ar k e a n d S c h e d vi n, 1 9 9 7). N at al h a bit at 
p r ef er e n c e i n d u cti o n ( N H PI) c a n c a u s e p o st-r el e as e dis p ers al as s o m e a ni m als s h o w 
a pr ef er e n c e f or ar e a s t h at r e s e m bl e t h eir n at al r a n g e ( D a vis a n d St a m p, 2 0 0 4). 
D uri n g t h e est a blis h m e nt p h as e of tr a n sl o c ati o n s, t h e m ort alit y r at es c a n b e hi g h er 
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t h a n s e e n i n a n or m al p o p ul ati o n, d u e t o str e ss a n d t h e i n e x p eri e n c e of r el e as e d 
i n di vi d u als ( T w e e d et al., 2 0 0 3).  
 I n t his c h a pt er, I f o c u s o n t h e r a n gi n g p att er n s of si x tr a n sl o c at e d p y g m y l ori s es at 
C u c P h u o n g N ati o n al P ar k, Vi et n a m. M y ai m is t o e x a mi n e t h eir h o m e r a n g e 
f or m ati o n a n d t o dis c u ss p o ssi bl e c o ntri b uti n g f a ct ors t o t h e fit n ess a n d p ot e nti al 
s ur vi v al of t h e i n di vi d u al p y g m y sl o w l oris es.  
3. 2  M et h o d s 
S e e s e cti o n s: 
2. 2. 2 E n d a n g er e d Pri m at e R es c u e C e nt er ( E P R C) 
2. 3. 1 C oll ari n g a n d r el e as e  
2. 3. 2 Ni g htl y o b s er v ati o ns  
2. 4. 2 H o m e r a n g e a n d o v erl a p a n al ysis  
2. 4. 3 I n cr e m e nt al ar e a d e v el o p m e nt (I A D)  
2. 4. 7 St atisti c al a n al ysis  
3. 3  R e s ult s 
H o m e r a n g e si z e: 
T h e a v er a g e h o m e r a n g e si z e f or m al es w as 8 1. 5 + S D 1 0 5 . 5 ( M C P); 2 5. 3+ 3 1 . 2 ( K C), 
w hil e t h e a v er a g e si z e f or f e m al e s w as 9. 7 + 1. 6 ( M C P); 8. 8 + 5 . 5 ( K C). T h e m e di a n 
h o m e r a n g e si z e f or m al es w as 1 5 6 . 1 ( M C P); 4 7. 3 ( K C) a n d 9. 2 ( M C P); 1 1. 9 ( K C) f or 
f e m al e s. T h o u g h m al e s m ai nt ai n e d a l ar g er h o m e r a n g e c o m p ar e d t o f e m al e s t h er e 
w as n o st atisti c all y si g nifi c a nt diff er e n c e. T a bl e 3. 1 d et ails t h e i n di vi d u al h o m e 
r a n g e ar e as, i n cl u di n g t h e n u m b er of fi x es. It is i m p ort a nt t o n ot e t h at s o m e l oris es 
w er e o b s er v e d f or a l o n g er p eri o d, w hi c h i s e vi d e nt i n t h e n u m b er of fi x es c oll e ct e d 
f or e a c h p y g m y sl o w l oris 
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T a bl e 3. 1:  T h e h o m e r a n g e si z e i n Mi ni m u m C o n v e x P ol y g o n s a n d K er n el C o nt o ur 
f or si x p y g m y sl o w l oris (N y cti c e b us p y g m a e us ) t hr e e m al es a n d t hr e e f e m al e s.  
I D # of 
fi x e s 
M C P 
5 0 % ( h a)  
M C P 
9 5 % ( h a)  
K er n el C o nt o ur 
5 0 % ( h a)  
K er n el C o nt o ur 
9 5 % ( h a)  
F 1 2 0  4. 8 7  8. 4 8  4. 6 6  1 1. 9 8  
F 2 8 5  7. 6 1  1 1. 5 8  4. 6 3  1 2. 1 4  
F 3 1 2 5  8. 8 4  9. 2 6  0 . 5 8 2. 4 9  
M e a n  7. 1 0 + 2. 0 3  9. 7 7 + 1. 6 1  3. 2 9 + 2. 3 4  8. 8 7 + 5. 5 2  
M e di a n  7. 6 1  9. 2 6  4. 6 3  1 1. 9 8  
M 1 4 9 5  1 3 7. 3 5  1 5 6. 1 2  1 6. 3 7  4 7. 3 9  
M 2
*  6 5  6 0 1. 7 2  6 6 9. 6 5  4 8. 5 1  1 9 6. 7 1  
M 3 1 4 5  0 . 7 6 6. 8 4  0 . 5 4 3. 2 1  
M e a n  6 9. 0 + 9 6. 5  8 1. 5 + 1 0 5. 5  8. 4 + 1 1. 2  2 5. 3 + 3 1. 2  
M e di a n  1 3 7. 3 5  1 5 6. 1 2  1 6. 3 7  4 7. 3 9  
O v erl a p: 
M o st p y g m y sl o w l oris h o m e r a n g es a n d c or e ar e a s o v erl a p p e d, w h e n c o n si d eri n g 
t h e M C P h o m e r a n g e c al c ul ati o n. P er c e nt o v erl a p is r e d u c e d i n t h e c or e f or b ot h 
c al c ul ati o n t y p e s, b ut o v erl a p is a b s e nt i n s o m e c as es f or i n t h e 9 5 % K C h o m e r a n g e 
c al c ul ati o n ( T a bl e 3. 2). Fi g ur e 3. 2 a n d 3. 3 dis pl a y t h e o v erl a p i n b ot h M C P a n d K C 
h o m e r a n g es at 9 5 % a n d 5 0 %, it is i m p ort a nt t o n ot e t h at t his pr oj e ct utili z e d 
st a g g er e d r el e a s e t h u s t h er e ar e t e m p or al r e stri cti o n s t o h o w I c a n i nt er pr et t h es e 
d at a. M 1 w as pr e s e nt d uri n g t h e e ntir e o b s er v ati o n p eri o d a n d o v erl a p p e d wit h all 
s u b s e q u e nt p y g m y sl o w l oris es. F 3 a n d M 3 o v erl a p f or o n e m o nt h i n J a n u ar y 2 0 1 5, 
w hil e F 1 a n d M 2 o v erl a p p e d i n M a y a n d J u n e 2 0 1 5. C o n si d eri n g t h e t e m p or al 
v ari ati o n s, t h e l e v el of o v erl a p r e p ort e d h er e c a n a ct as f urt h er e vi d e n c e t h at 
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r el e a s e d i n di vi d u als of tr a v ell e d o ut si d e t h e r el e a s e sit e s, all o wi n g f or ot h er 
i n di vi d u als t o s af el y o c c u p y t h e m. 
T a bl e 3. 2:  I n di vi d u al o v erl a p, r e p ort e d as t h e p er c e nt t w o i n di vi d u al’s h o m e r a n g e s 
o v erl a p at C u c P h u o n g N ati o n al P ar k, Vi et n a m. H o m e r a n g e s w er e c al c ul at e d u si n g 
Mi ni m u m C o n v e x P ol y g o n a n d K er n el C o nt o ur f or si x p y g m y sl o w l oris ( N y cti c e b us 
p y g m a e us ) t hr e e m al e s a n d t hr e e f e m al e s.  
9 5 % M C P  F 1  F 2  M 2  M 3  F 2  M 1  
F 1  - 3 3 9 7  2 8  5 9  1 0 0  
F 2  2 4  - 1 0 0 5 3  3 8  1 0 0  
M 2  1  2  - 1 1  2 0  
M 3  3 5  9 0  1 0 0  - 6 2 1 0 0  
F 2  5 4  4 8  9 3  4 6  - 1 0 0
M 1  5  7  8 6  4  6  - 
9 5 % K C  F 1  F 2  M 2  M 3  F 2  M 1  
F 1  - 3 0 1 0 0  6  9  1 0 0  
F 2  3 0  - 1 0 0 2 3  0  8 8  
M 2  6  6  - 2 1  2 4  
M 3  2 3  8 7  1 0 0  - 0 6 9  
F 2  4 3  2  1 0 0  0  - 1 0 0
M 1  2 5  2 2  1 0 0  5  5  - 
5 0 % M C P  F 1  F 2  M 2  M 3  F 2  M 1  
F 1  - 0 1  0  7 3  1 0 0  
F 2  0  - 1 0 0 1 0  1 8  1 0 0  
M 2  0  1  - 0 0  1 7  
M 3  0  1 0 0  1 0 0  - 4 2 1 0 0  
F 2  4 0  1 5  2 3  4  - 7 9
M 1  4  6  7 5  1  5  - 
5 0 % K C  F 1  F 2  M 2  M 3  F 2  M 1  
F 1  - 1 9 1 0 0  0  0  9 3  
F 2  1 9  - 1 0 0 3  0  5 9  
M 2  1 0  1 0  - 1 1  3 4  
M 3  0  2 2  1 0 0  - 0 0  
F 2  0  0  1 0 0  0  - 1 0 0
M 1  2 7  1 7  1 0 0  0  4  -
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Fi g ur e 3. 2:  T h e 9 5 % h o m e r a n g e f or t h e si x p y g m y sl o w l orise s  (N y cti c e b us 
p y g m a e us ) at C u c P h u o n g N ati o n al P ar k, Vi et n a m. H o m e r a n g es ar e pr es e nt e d as 
b ot h Mi ni m u m c o n v e x p ol y g o n s ( A) a n d K er n el C o nt o ur ( B) 
M 1  
M 2  
M 3  
F 1  
F 2  
F 3  
3 0 0 m  
M 1  
M 2  
M 3  
F 3  
F 2  
F 3  
A  
B  
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Fi g ur e 3. 3:  T h e 5 0 % h o m e r a n g e f or t h e si x p y g m y sl o w l orise s  (N y cti c e b us 
p y g m a e us ) at C u c P h u o n g N ati o n al P ar k, Vi et n a m. H o m e r a n g es ar e pr e s e nt s as 
b ot h Mi ni m u m c o n v e x p ol y g o n s ( A) a n d K er n el C o nt o ur ( B)  
F 1  
F 2  
M 2  
M 1  F 3  
M 3  
1 0 0 m 
F 2  
F 1  
M 2  
M 1  
M 1  
F 3  
1 0 0 m  
A  
B  
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I n cr e m e nt al ar e a d e v el o p m e nt (I A D): 
T h e n u m b er of G P S w a y p oi nt s it t o o k b ef or e r e a c hi n g a st a bl e h o m e r a n g e w as 
v ari a bl e a n d s o m e i n di vi d u als n e v er r e a c h e d a c o n sist e nt h o m e r a n g e siz e d uri n g 
t h e st u d y p eri o d ( Fi g ur e 3. 4). M 1 w as t h e o nl y i n di vi d u al w h o dis pl a y e d a gr a p h 
w h er e h e pl at e a u e d at ~ 2 8 0 G P S w a y p oi nt s M 3 c o nti n u o u sl y i n cr e as e d his ar e a, 
n e v er r e m ai ni n g c o n sist e nt. T h e i n cr e m e nt al ar e as diff er e d b et w e e n t h e m et h o d of 
a n al ysis wit h M C P dis pl a yi n g m or e s ettl e m e nt a n d K er n el c o nt o urs dis pl a yi n g a 
m u c h l ess s ettl e d h o m e r a n g e .  
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Fi g ur e  3. 4 : T h e i n cr e m e nt al ar e a d e v el o p m e nt (I A D) gr a p h u si n g t h e Mi ni m u m 
c o n v e x p ol y g o n h o m e r a n g e si z e of si x r el e a s e d p y g m y sl o w l oris es ( N y cti c e b us 
p y g m a e us ) i n t h e C u c P h u o n g N ati o n al P ar k, Vi et n a m. T h e I A D gr a p h s h o ws h o w 
m a n y G e o gr a p hi c al p o siti o n s yst e m w a y p oi nt s r e pr e s e nt i n cr e asi n g p er c e nt a g es of 
t h e t ot al h o m e r a n g e siz e.  
P o st-r el e a s e st at u s: 
Of t h e si x r el e a s e d p y g m y sl o w l oris es r e p ort e d i n t his st u d y, w e o nl y k n o w t h at M 1 
s ettl e d i nt o t h e r el e as e sit e. W e s u s p e ct t h at F 3 r e m ai n e d i n t h e ar e a as w ell, 
f oll o wi n g o c c asi o n al si g hti n gs of a h a bit u at e d f e m al e wit h t h e s a m e u ni q u e p el a g e 
F 1
M 2  
M 1  
F 2  
M 3  
F 3  
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c h ar a ct eristi cs t hr o u g h o ut t h e o b s er v ati o n p eri o d. T w o p y g m y sl o w l oris es ( F 2 a n d 
M 3) di e d of u n k n o w n c a u s es, b ut t h er e w as n o e vi d e n c e of w o u n d s i n di c ati n g a n 
att a c k. W e l ost F 1’s si g n al v er y e arl y i nt o t h e st u d y p eri o d a n d s h e w as n e v er s e e n 
a g ai n. F oll o wi n g dis p ers al o ut of t h e r el e a s e sit e, w e l ost M 2’s si g n al, a n d w e w er e 
u n a bl e t o r el o c at e hi m a g ai n.  
3. 4  Di s c u s si o n 
H o m e r a n g e si z e a n d f or m ati o n: 
H o m e r a n g e si z es i n t h e r ei ntr o d u c e d m al e s w er e l ar g er t h a n t h o s e r e p ort e d i n wil d 
p y g m y sl o w l oris es i n C a m b o di a ( St arr, 2 0 1 1) a n d t h o s e r e p ort e d f or tr a n sl o c at e d 
p y g m y sl o w l oris es i n D a o Ti e n N ati o n al P ar k ( K e n y o n et al., 2 0 1 4). I n t his st u d y, 
i ndi vi d u als w er e l ost d u e t o l o n g-r a n g e dis p ers al a n d d et a c h e d c oll ars. Of t h e 
p u blis h e d sl o w l oris tr a n sl o c ati o n s, i n di vi d u als tr a v eli n g l o n g dist a n c es a n d 
dis a p p e ari n g s o o n aft er r el e a s e is a c o m m o n pr o bl e m ( Str ei c h er a n d N a dl er, 2 0 0 3; 
St r ei c h er, 2 0 0 4; K e y o n et al., 2 0 1 4). T h e i n cr e m e nt al ar e a d e v el o p m e nt of t h es e si x 
r el e a s e d p y g m y sl o w l oris es pr o vi d es a u ni q u e vi e w o n t h eir a bilit y t o a c cli m at e t o a 
n e w ar e a. M e a s uri n g t h e d e v el o p m e nt of p y g m y sl o w l oris h o m e r a n g e c a n a ct as a 
pr o x y f or a d a pt a bilit y i n pri m at es ( Ossi a n d K a mil ar, 2 0 0 6), as it r e pr e s e nts 
b e h a vi o ur al fl e xi bilit y, s h o wi n g h o w q ui c kl y a n i n di vi d u al is a bl e t o s ettl e i nt o a n e w 
e n vir o n m e nt ( Wri g ht et al., 2 0 1 0). I n a st u d y of wil d a n d r ei ntr o d u c e d J a v a n sl o w 
l oris es i n I n d o n esi a, wil d sl o w l oris es dis pl a y e d a n i n cr e m e nt al ar e a d e v el o p m e nt 
gr a p h w h er e 1 0 0 % of t h eir h o m e r a n g e w as i d e ntifi e d i n f e w er fi x es c o m p ar e d t o 
t h e r ei ntr o d u c e d sl o w l oris es ( N e k aris p ers. c o m m).  O n c e t h e y w er e o b s er v e d i n 
1 0 0 % of t h eir h o m e r a n g e t h e gr a p h s pl at e a u e d s h o wi n g t h at t h e y w er e s ettl e d i n 
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t h e o b s er v e d ar e a, w hil e t h e tr a n sl o c at e d J a v a n sl o w l oris es c o nti n u e d t o e x p a n d 
t h eir ar e a, w hi c h n e v er st a biliz e d ( N e k aris a n d R o d es, 2 0 1 3). I n ot h er tr a n sl o c at e d 
a n i m als, u n u s u all y l ar g e or s m all h o m e r a n g es, a n d pr e vi o u sl y u n o b s er v e d r a n gi n g 
p att er n s ar e c o m m o nl y r e p ort e d, b ut m a n y of t h es e i n di vi d u als n or m ali z e t h eir 
b e h a vi o ur i n a m att er of w e e ks or m o nt h s ( T w e e d et al., 2 0 0 3; W hit e et al., 2 0 0 6 ; 
M ol y n e u x et al., 2 0 1 1). T h e c urr e nt o b s er v ati o n p eri o d f or t his st u d y i n cl u d e d t e n 
m o nt h s, a n d a si mil ar l e v el of n or m ali z ati o n w as n ot o b s er v e d, s u g g esti n g t h at 
t h es e p y g m y sl o w l oris es w er e n ot as b e h a vi o ur all y fl e xi bl e as t h e i n di vi d u als or 
s p e ci es i n t h e a b o v e st u di es. 
R e g ar di n g h o m e r a n g e fi d elit y, St arr ( 2 0 1 1) o bs er v e d a s at ur ati o n p oi nt aft er a 
r a n g e of 1 0 0 t o 3 0 0 fi x es b et w e e n wil d m al es a n d f e m al e s. H er e t h e first r el e a s e d 
m al e ( M 1) w as t h e o nl y p y g m y sl o w l oris t h at r e a c h e d a p oi nt c o m p ar a bl e t o a 
s at ur ati o n p oi nt s e e n i n s ettl e d wil d a ni m als. T o u n c o v er t h e m a xi m u m ar e a 
c o v er e d b y M 1 r e q uir e d 2 9 7 fi x es. Ot h er i n di vi d u als’ ar e as c o nti n u e d t o gr o w 
s u g g esti n g i n st a bilit y i n t h eir h o m e r a n g e f or m ati o n. M 2 m ai nt ai n e d a s m all p art of 
his ulti m at e ar e a, b ut at t h e 4 0 t h fi x, h e m o v e d t o a c o m pl et el y n e w ar e a, 
si g nifi c a ntl y wi d e ni n g his c al c ul at e d h o m e r a n g e. 
B as e d o n pr e vi o u s fi el d r e p ort s of h o m e r a n g e si z e, it w as b eli e v e d t h at t h e 
N ati o n al P ar k’s f or m er b ot a ni c al g ar d e n ( 1 2 0 h a) w o ul d b e l ar g e e n o u g h t o s u p p ort 
at l e a st si x p y g m y sl o w l oris es. T h e v ari ati o n pr es e nt n ot o nl y b et w e e n wil d a n d 
tr a n sl o c at e d p y g m y sl o w l oris h o m e r a n g es, b ut als o b et w e e n t w o tr a n sl o c at e d 
p o p ul ati o n s s e e ms t o b e b as e d o n a n u ni d e ntifi e d f a ct or, l e a di n g u s t o c o n cl u d e 
t h at pr a ctiti o n ers s h o ul d i n cr e as e t h e s p a c e n e e d e d f or tr a n sl o c at e d p y g m y sl o w 
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l oris es t o est a blis h a st a bl e h o m e r a n g e. D uri n g t h eir r el e a s e a n d i n r e s p o ns e t o t his 
n o v el e n vir o n m e nt, p y g m y sl o w l oris es will tr a v ers e l ar g e a r e as as t h e y ‘s ur v e y’ t h e 
r el e a s e sit e a n d e v e nt u all y s ettl e i nt o a n i d e al l o c ati o n wit hi n it. K elt et al. ( 2 0 1 4) 
o b s er v e d l ar g er h o m e r a n g es i n t h e r ei ntr o d u c e d Ri p ari a n br u s h r a b bit ( S yl vil a g us 
b a c h m a ni ri p ari us ) c o m p ar e d t o wil d i n di vi d u als, b ut h esit at e d t o off er a n 
e x pl a n ati o n ot h er t h a n t h e eff e ct s of t h e v ar yi n g t o p o gr a p h y. T his m a y e x pl ai n t h e 
diff er e n c es s e e n b et w e e n h o m e r a n g e siz es r e p ort e d at E A S T a n d t h o s e o b s er v e d at 
t h e E P R C.  
M al e s t e n d e d t o m o v e o ut si d e of o ur dis c er ni bl e r a di o si g n al r a n g e, e x c e pt f or M 1 
w h o w e c o ul d o b s er v e f or t h e l o n g est p eri o d. T his i n di vi d u al w as n ot o nl y r el e a s e d 
first, b ut w as r el e a s e d n e arl y t w o m o nt h s b ef or e a n ot h er m al e w as r ei ntr o d u c e d 
i nt o a n a dj a c e nt ar e a. M 2 a n d M 3 s p e nt t h e i niti al p art of t h eir p ost-r el e as e 
o v erl a p pi n g wit h M 1, b ut e v e nt u all y tr a v ell e d f ar o ut si d e of his est a blis h e d 
t errit or y. P artiti o ni n g t errit ori es is t y pi c al i n wil d sl o w a n d p y g m y sl o w l oris es as 
t h e y ar e hi g hl y t errit ori al ( Fis c h er et al., 2 0 0 3), b ut i n t his i n st a n c e M 1 m ai nt ai n e d 
a n  u n u s u all y l ar g e h o m e r a n g e of 1 5 6 h a ( M C P)/ 4 7 h a ( K C), a c c o u nti n g f or all or h alf 
of t h e r el e a s e sit e. T h e s u b s e q u e nt dis p ers al b y M 2 a n d M 3 w as n o s ur pris e, b ut 
t h e s h e er si z e of M 1’s h o m e r a n g e w as s ur prisi n g a n d m a y h a v e c a u s e d  M 2 a n d M 3 
t o m o v e l ar g e dist a n c es t o l e a v e t his cl ai m e d ar e a. T h e h o m e r a n g e r e p ort e d f or 
M 2 is b ett er d es cri b e d as a dis p ers al r a n g e, as h e o c c u pi e d v er y littl e of t h e ar e a 
i n cl u d e d i n his c al c ul at e d h o m e r a n g e.   
I n c o ntr ast t o t h e r el e as e d m al e s, t h e r el e as e d f e m al e s di d n ot dis p ers e t o o ur 
k n o wl e d g e o ut of t h e r el e a s e sit e, a n d m ai nt ai n e d s m all er h o m e r a n g es c o m p ar e d 
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t o t h o s e of t h e m al e s. R e d u c e d o b s er v ati o n p eri o d s i n f e m al e s w er e l ar g el y d u e t o 
l ost a n d f a ult y c oll ars; t his l oss als o hi n d er e d o ur e v al u ati o n of t h eir h o m e r a n g e 
si z e. W e di d c o nti n u e t o s e e t h es e i n di vi d u als wit hi n t h e r el e as e sit e t hr o u g h o ut t h e 
o b s er v ati o n p eri o d a n d o n a f e w o c c asi o n s; w e  s a w F 2 a n d F 3 i nt er a ct wit h M 1. T h e 
o v erl a p s e e n i n t h e m al e a n d f e m al e h o m e r a n g es f urt h er s u p p ort s t h e pr o p o s e d 
pr o mis c u o u s m ati n g s yst e m i n p y g m y sl o w l oris es ( St arr, 2 0 1 1), w hi c h is c o ntr ar y t o 
th e m o n o g a m o u s m ati n g s yst e m s e e n i n ot h er N y cti c e b us  s p e ci es ( N e k aris, 2 0 1 4). 
Wi e n s a n d Zit z m a n n ( 2 0 0 3) o b s er v e d s p ati al gr o u pi n gs i n gr e at er sl o w l oris e s  (N. 
c o u c a n g ) r e pr e s e nt ati v e of a m o n o g a m o u s m ati n g s yst e m a n d a cr oss sl o w l oris 
s p e ci es t his is t h e a c c e pt e d m ati n g s yst e m. F e m al e l oris es ar e k n o w n t o dis pl a y 
a g gr essi o n a n d t errit ori alit y, as t h e y o nl y s h ar e t h eir wil d t errit or y wit h t h eir 
off s pri n g a n d o n e-t hr e e m al e s ( N e k aris et al., 2 0 1 3). O n t h e ot h er e n d of t h e 
s p e ctr u m f e m al e t ol er a n c e h as als o b e e n o b s er v e d i n c a pti v e B e n g al sl o w l oris e s  
(N. b e n g al e nsis ) h o u s e d t o g et h er i n gr o u p s of t hr e e t o f o ur a d ult s, t h eir off s pri n g 
a n d o n e m al e ( P oi n d e xt er a n d N e k aris, 2 0 1 4). H er e w e s a w e vi d e n c e of b ot h t h e 
territ ori al a n d t h e t ol er a nt f e m al e p y g m y sl o w l oris as t h e y o v erl a p p e d wit h e a c h 
ot h er i n ar e a s i n cl u d e d i n t h eir 9 5 % h o m e r a n g e, b ut n o o v erl a p w as o bs er v e d i n 
ar e as i n cl u d e d i n t h eir 5 0 % c or e ar e a.  
Str e s s: 
A n a ni m al's s ur vi v al i n a n e w e n vir o n m e nt d e p e n d s o n t h e i n di vi d u al’s a bilit y t o, 
s e c ur e r e s o ur c es, ori e nt at e t h e m s el v es, d e ci d e h o w t o r es p o n d t o e n vir o n m e nt al 
sti m uli a n d as c ert ai n t h e l o c ati o n of c o n s p e cifi cs a n d pr e d at ors ( T ei x eir a et al., 
2 0 0 7). M e n dl ( 1 9 9 9) f o u n d t h at str ess mi g ht i nfl u e n c e a ni m al s ur vi v al b y disr u pti n g 
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pr o c ess es i n v ol v e d i n d e cisi o n- m a ki n g. H or m o n es, s u c h as e pi n e p hri n e a n d 
v as o pr e ssi n ar e r el e a s e d d uri n g str e ssf ul e v e nts, a n d c a n aff e ct m e m or y st or a g e 
( G ol d a n d V a n B u s kir k, 1 9 7 8). I n a c hr o ni c all y str e ss e d a ni m al, t h e s h ort-t er m 
b e h a vi o ur al c h a n g es n e e d e d t o all e vi at e a c ut e str e ss ors n o l o n g er ai d s ur vi v al, b ut 
b e c o m e h ar mf ul t o t h e a ni m al, l e a di n g t o p at h ol o gi c al c o n diti o n s ( M c E w e n, 1 9 9 8). 
T r a n sf er of a n a ni m al fr o m a k n o w n ar e a t o a n o v el e n vir o n m e nt sti m ul at es b ot h 
t h e gl u c o c orti c oi d r e s p o n s e, w hi c h is ass o ci at e d wit h l e ar ni n g a n d m e m or y, a n d t h e 
fi g ht-or -fli g ht r e s p o n s e ( H e n n ess y et al., 1 9 9 5; R o o z e n d a al et al.,  1 9 9 7). Str e ss c a n 
c o ntri b ut e t o tr a n sl o c ati o n f ail ur e b y i n cr e asi n g t h e a ni m al’s v ul n er a bilit y t o t h e 
eff e ct s of c hr o ni c str e ss ( Di c k e n et al., 2 0 1 0). T h e dir e ct c a u s e f or f ail ur e is li k el y 
e xt er n al f a ct ors, b ut v ul n er a bilit y t o t h es e e xt er n al f a ct ors is w ors e n e d b y c hr o ni c 
str e ss a m o n g t h e r ei ntr o d u c e d i n di vi d u al. T h o u g h w e ar e u n a bl e t o i d e ntif y t h e 
e x a ct c a u s e of d e at h i n t h e d e c e as e d p y g m y sl o w l oris es i n t his st u d y, t h er e w as n o 
e vi d e n c e of a n att a c k fr o m eit h er a c o n s p e cifi c or a pr e d at or; l e a vi n g u s t o s u s p e ct 
t h at t h e c a u s e w as st ar v ati o n, a n ill n ess, or p o or a c cli m ati o n t o t h e e n vir o n m e nt. 
St ar v ati o n is oft e n cit e d as a c a u s e of m ort alit y d uri n g t h e est a blis h m e nt p h as e of 
tr a n sl o c ati o n ( W or k et al., 1 9 9 9 ; R os at t e et al., 2 0 0 2 ; Isl a m et al., 2 0 0 8). T h e 
h y p ot h al a mi c – pit uit ar y – a dr e n al ( H P A) a xis pl a ys a v er y i m p ort a nt r ol e i n t h e 
r e g ul ati o n of f o o d i nt a k e a n d m et a b olis m ( D all m a n et al., 1 9 9 3). A d ysf u n cti o n al 
H P A a xis, c a u s e d b y c hr o ni c str e ss, will l e a d t o b ot h d e cr e a s e d f e e di n g ( H er z o g et 
al., 2 0 0 9) a n d a n i n cr e as e d e n er g y r e q uir e m e nt ( G ar cí a- Dí a z et al.,  2 0 0 7) p utti n g 
a ni m als i nt o a n e g ati v e e n er g y b al a n c e. R e g ar dl ess of t h e s uit a bilit y of t h e r el e as e 
sit e, t his n e g ati v e r el ati o n s hi p will p ut t h e str ess e d r ei ntr o d u c e d i n di vi d u al i n a 
v ul n er a bl e p o siti o n a n d m u c h m or e s u s c e pti bl e t o st ar v ati o n, or ot h er e xt er n al 
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f a ct ors. A d diti o n all y, t h e p y g m y sl o w l oris es i n t his st u d y tr a v ell e d gr e at dist a n c es 
t hr o u g h o ut t h e o b s er v ati o n p eri o d, c a u si n g t h e m t o e x ert e xtr a e n er g y.  
N at al h a bit at pr ef er e n c e i n d u cti o n ( N H PI): 
T h e p o st r el e a s e dis p ers al s e e n i n t h es e p y g m y sl o w l oris es m a y b e t h e r e s ult of 
N H PI. E v e n i n c as es w h er e t h er e is n o q u esti o n a b o ut t h e s uit a bilit y of t h e r el e a s e 
sit e, N H PI c a n l e a d r el e as e d i n di vi d u als t o l e a v e t h e r el e as e sit e s e e ki n g f a mili ar 
e n vir o n m e nt al c u es. M ar br y a n d St a m p s ( 2 0 0 8) s h o w e d t h at br u s h mi c e 
(P er o m ys c us b o ylii ) will s ettl e i n a h a bit at t y p e si mil ar t o t h eir n at al h a bit at m or e 
t h a n e x p e ct e d b y c h a n c e. H a n g hl a n d a n d L ars e n ( 2 0 0 4) r e p ort e d si mil ar b e h a vi o ur 
i n r e d s q uirr els (T a mi as ci ur us h u ds o ni c us ) w h er e gi v e n t h e c h oi c e b et w e e n l o g g e d 
or i nt a ct c o nif ers f or e st i n di vi d u als s el e ct e d t h e o pti o n t h at r efl e ct e d t h eir n at al 
h a bit at. O n e m aj or c o m p o n e nt of N H PI is ass o ci ati v e l e ar ni n g; t his s p e a ks t o t h e 
c o m pl e x c o g niti v e pr o c ess es pr e s e nt i n t h es e s p e ci es. N at al H a bit at Pr ef er e n c e 
I n d u cti o n h as t hr e e eff e ct s o n h a bit at s el e cti o n t h at ar e p arti c ul arl y r el e v a nt t o t h e 
st u d y of e c ol o g y a n d e v ol uti o n. First, it is a pr e di ct a bl e s o ur c e of i n di vi d u al 
diff er e n c es i n h a bit at pr ef er e n c es. S e c o n d, N H PI pr o vi d es a m e c h a nis m b y w hi c h 
i n di vi d u als ar e m or e li k el y t o s el e ct h a bit at s t o w hi c h t h e y ar e b est s uit e d, t h us 
e n c o ur a gi n g t h e m ai nt e n a n c e of g e n eti c v ari ati o n i n h et er o g e n e o u s l a n d s c a p es. 
Fi n all y, N H PI a ct s as a m e c h a nis m f or t h e i n h erit a n c e of p h e n ot y pi c all y pl asti c tr aits 
i n w hi c h e x pr essi o n d e p e n d s o n t h e n at al e n vir o n m e nt. E n vir o n m e nt al 
h et er o g e n eit y pl a y a n i m p ort a nt r ol e i n m ai nt ai ni n g g e n eti c v ari ati o n, as diff er e nt 
g e n ot y p es ar e li k el y t o b e f a v o ur e d i n diff er e nt e n vir o n m e nt ( K ass e n, 2 0 0 2).  N at al 
h a bit at pr ef er e n c e i n d u cti o n is a b e h a vi o ur al m e c h a nis m t h at eli cit s a d a pti v el y 
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n o n -r a n d o m dis p ers al: i n di vi d u als ar e m or e li k el y t o s el e ct h a bit at s i n w hi c h t h e y 
( or t h eir off s pri n g) ar e li k el y t o p erf or m w ell aft er arri v al. I n s p e ci es wit h N H PI, 
e n vir o n m e nt al h et er o g e n eit y mi g ht m ai nt ai n g e n eti c v ari ati o n d es pit e hi g h r at es of 
dis p er s al. N at al H a bit at Pr ef er e n c e I n d u cti o n c a n e n c o ur a g e t h e i n h erit a n c e of 
p h e n ot y pi c all y pl asti c tr ait s b y pr o vi di n g a c o m p ar a bl e n at al e n vir o n m e nt f o r 
p ar e nt s a n d t h eir off s pri n g. F urt h er st u d y of t h e p y g m y a n d sl o w l oris c o g niti v e 
c a p a cit y m a y s h e d li g ht o n t h e e xt e nt t o w hi c h N H PI i nfl u e n c es N y cti c e b us  
tr a n sl o c ati o n s u c c ess es. U nli k e wil d st u di es l o o ki n g at N H PI t h e p y g m y l oris es i n t his 
st u d y di d n ot h a v e t h e o pti o n t o d e ci d e b et w e e n h a bit at t y p e s. O ur li mit e d 
k n o wl e d g e of t h eir i n di vi d u al ori gi n, es p e ci all y t h eir n at al h a bit at t y p e, li mit e d t h e 
o p p ort u nit y t o i n cl u d e t h eir c h ar a ct eristi cs as a crit eri o n f or r el e as e sit e s el e cti o n. 
3. 5  C h a pt er s u m m ar y 
T errit ori alit y, c hr o ni c str e ss a n d t h e n e g ati v e eff e ct s t h at str e ss c a n h a v e o n 
p h ysi ol o gi c al pr o c ess, as w ell as, N H PI ar e all p o ssi bl e e x pl a n ati o n s f or t h e u n u s u al 
r a n gi n g p att er n s a n d d e at h s s e e n i n t his tr a n sl o c ati o n st u d y. I n t his c h a pt er, I f o u n d 
t h at tr a n sl o c at e d p y g m y sl o w l oris es r a n g e d o v er m u c h l ar g er ar e a s c o m p ar e d t o 
wil d i n di vi d u als. T h eir o v erl a p p att er n s ar e c o n gr u e nt wit h r e p ort s of a 
pr o mis c u o u s m ati n g s yst e m i n t his s p e ci es. Fi n all y, t h e o b s er v e d p att er n s of ar e a 
si z e d e v el o p m e nt s u p p ort s t h e ori es t h at tr a nsl o c at e d a ni m als h a v e diffi c ult y 
s ettli n g i nt o u nf a mili ar ar e as, as m o st of t h e p y g m y l oris es h er e n e v er cr e at e d a 
st a bl e ar e a. F oll o wi n g t h e r e s ult s i n t his c h a pt er, I c o n cl u d e d t h at m or e w or k is 
n e e d e d t o u n c o v er h o w v ar yi n g e c ol o gi c al, s o ci al, a n d p s y c h ol o gi c al f a ct ors 
i nfl u e n c e r a n gi n g b e h a vi o urs n ot o nl y i n tr a n sl o c at e d sl o w l oris es, b ut i n wil d sl o w 
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l oris es as w ell. I n t his c h a pt er I l o o k e d dir e ctl y at tr a n sl o c ati o n s f or c o n s er v ati o n 
a n d dis c u ss e d as p e ct s of t h e p h ysi c al, s o ci al, a n d c o g niti v e f a ct ors t h at aff e ct 
ni g htl y m o v e m e nt a n d s p a ci n g ( Fi g ur e 3. 5). T o  u n c o v er h o w sl o w l oris es est a blis h 
h o m e r a n g es i n n e w ar e as i n t h e n e xt c h a pt er, I l o o k e d t o n at al dis p ers al as a pr o x y 
for tr a n sl o c ati o n s. I n a wil d s etti n g, I c a n ass ess t h e n at ur al pr o c ess of 
r e est a blis h m e nt. 
Fi g ur e 3. 5:  Vis u alis ati o n of t h e fr a m e w or k of t h e t h esis hi g hli g hti n g h o w t h e d at a 
a n d c o n cl u si o n s pr e s e nt e d i n C h a pt er 3, fit i nt o t h e c o nt e xt of t h e e ntir e t h esis. 
T o pi cs i n r e d ar e t h e f o c u s of t h e c h a pt er; t o pi cs i n bl u e ar e r el at e d t h o u g h n ot 
e x pli citl y dis c u ss e d .
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C h a pt er 4: B e h a vi o ur wit hi n a n d di s p er s al fr o m t h e n at a l 
g r o u p i n t h e J a v a n sl o w l ori s (N y cti c e b u s j a v a ni c u s ) 
Fi g ur e 4. 1:  Y o u n g J a v a n sl o w l oris (N y cti c e b us j a v a ni c us ) h ol di n g o n t o a t hi n br a n c h 
at t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct i n W est J a v a, I n d o n esi a. P h ot o pr o vi d e d b y t h e Littl e 
Fir ef a c e Pr oj e ct.  
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4 . 1 I ntr o d u cti o n 
N at al dis p ers al aff e ct s t h e d e m o gr a p h y a n d str u ct ur e of a p o p ul ati o n, g e n eti c all y 
a n d s o ci all y ( B o wl er a n d B e nt o n, 2 0 0 5). G e n er all y, n at al dis p ers al is r e g ar d e d as a 
t hr e e- st a g e pr o c ess; c h ar a ct eri z e d b y t h e d e p art ur e fr o m t h e n at al ar e a, s e ar c h f or 
a n e w ar e a, a n d s ettl e m e nt wit hi n t h at n e w ar e a, ot h er wis e r ef err e d t o as 
d e p art ur e, v a gr a n c y, a n d s ettl e m e nt ( B a g u ett e a n d V a n D y c k, 2 0 0 7; Cl o b ert et al., 
2 0 0 9). Dis p ers al r e d u c es i n br e e di n g a n d ki n c o m p etiti o n, b ut als o t h e p ot e nti al f or 
ki n c o o p er ati o n, d e p e n di n g o n t h e dis p ers al dist a n c e. Ulti m at el y, i n di vi d u als 
dis p ers e t o a v oi d i n br e e di n g wit h r el ati v es ( W olff, 1 9 9 4; G u n d ers e n a n d 
A n dr e ass e n, 1 9 9 8), t o mi ni mi z e c o m p etiti o n f or m at es ( D o b s o n, 1 9 8 2), or t o g ai n 
a c c ess t o e n vir o n m e nt al r e s o ur c es, s u c h as f o o d ( Gr e e n w o o d, 1 9 8 0). D es pit e t h es e 
b e n efit s, dis p ers al is c ostl y b ot h e n er g eti c all y a n d p h ysi ol o gi c all y ( W as er et al., 
1 9 9 4;  Pliss n er a n d G o w at y, 1 9 9 6). T h es e p ot e nti al c o n str ai nt s c a n l e a d t o 
i ndi vi d u al, a g e, si z e a n d s e x b as e d diff er e n c es r e g ar di n g dis p ers al ti m e a n d 
dist a n c es.  
N at al dis p ers al dist a n c es a n d t h e m e c h a nis m of dis p ers al v ar y c o n si d er a bl y a m o n g 
s p e ci es ( S wi n gl a n d, 1 9 8 2). T h e m o st cl e ar- c ut disti n cti o n is b et w e e n a cti v e a n d 
p assi v e dis p ers al ( Cl o b ert, 2 0 1 2). A cti v e dis p ers al i s w h e n t h e i n di vi d u al h as c o ntr ol 
o v er t h eir o w n m o v e m e nt d uri n g t h e dis p ers al pr o c ess, i n cl u di n g d e cisi o n- m a ki n g 
b as e d o n a v ail a bl e e n vir o n m e nt al a n d s o ci al c u es ( Cl o b ert, 2 0 1 2). T h e c a p a cit y t o 
m o v e c a n h e a vil y eff e ct dis p ers al i n t h at dis p ers ers m u st p o ss ess c ert ai n l e v els of 
p h ysi c al, m e nt al, a n d p h ysi ol o gi c al c o m p et e n c e t o s u c c essf ull y c o m pl et e t h e t hr e e-
st a g e pr o c ess ( B er n ar d a n d M c C a ul e y, 2 0 0 8).  P assi v e dis p ers al is l ar g el y o ut of t h e 
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i n di vi d u al’s c o ntr ol a n d i niti at e d b y f a ct ors r a n gi n g fr o m wi n d to i nt erf er e n c e fr o m 
ot h er or g a nis ms ( V a n d e St o c k e n et al., 2 0 1 5). T h o u g h p assi v e dis p ers al is t y pi c all y 
s e e n i n s p e ci es wit h li mit e d m o bilit y, pl a nt s, a n d s m all i n v ert e br at es t h er e ar e 
o c c asi o n w h er e l ar g er s p e ci es ar e s e p ar at e d fr o m t h eir gr o u p or i nt erf eri n g 
or g a nis ms dis pl a c e t h e m ( Cl o b ert, 2 0 1 2). C o n si d eri n g t h e v ar yi n g f or ms of 
dis pl a c e m e nt, w e s h o ul d r e m e m b er t h at dis p ers al is a s p ati al pr o c ess t h u s, f a ct ors 
aff e cti n g s p a ci n g s yst e ms wit hi n t h e e xisti n g p o p ul ati o n c a n als o eff e ct dis p ers al 
( Cl o b ert et al., 2 0 0 9).  
M o st a cti v e dis p ers ers h a v e l o n g dis p ers al dist a n c es a n d dis pl a y a str o n g a g e a n d 
s e x b as e d bi as (J o h n s o n, 1 9 8 6). All i nfl u e nti al f a ct ors ar e ass u m e d t o i n c ur c o st s t o 
s ur vi v al a n d r e pr o d u cti v e s u c c ess ( B e n gt ss o n, 1 9 7 8), b ut t h es e c o st s m a y i n cr e as e 
wit h t h e dist a n c e tr a v ell e d o ut si d e of t h e n at al h o m e r a n g e. N u m er o us st u di es 
h a v e i n v esti g at e d t h e pr o b a bilit y of dis p ers al i n m a m m als ( S willi n g a n d W o ot e n, 
2 0 0 2; L e G alli ar d et al., 2 0 0 6; Z e dr o ss er et al., 2 0 0 7; Ar mit a g e et al., 2 0 1 1), b ut f e w 
st u di es f o c u s o n t h e ti mi n g of dis p ers al ( L e n s a n d D h o n dt, 1 9 9 4; N u n es a n d 
H ol e k a m p, 1 9 9 6). E a c h st a g e of dis p ers al is a pr e c ari o u s ti m e f or t h e dis p ersi n g 
a ni m al ( L u c as et al., 1 9 9 4), a n d c a n l e a d t o a n i n cr e as e d pr o b a bilit y of m ort alit y 
( B o n n et et al., 1 9 9 9), t h u s ti mi n g is cr u ci al t o e n s uri n g s ur vi v al a n d s e x u al 
r e pr o d u cti o n wit hi n a n e w h o m e r a n g e.  
O n e p o ssi bl e s c e n ari o aff e cti n g dis p ers al ti mi n g a n d dist a n c e is gr o u p si z e. Y o u n g er 
si bli n gs mi g ht b e f or c e d t o dis p ers e e arli er as ol d er si bli n gs ar e l ar g er a n d m or e 
e x p eri e n c e d; or ol d er si bli n gs mi g ht dis p ers e e arli er b e c a u s e t h e y h a v e a c hi e v e d 
t h e n e e d e d c o m p et e n ci es, t h u s ar e fit f or t h e dis p ers al pr o c ess ( N u n es a n d 
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H ol e k a m p, 1 9 9 6; B o wl er a n d B e nt o n, 2 0 0 5). R es e ar c h ers oft e n pr e s e nt t h es e s o ci al 
f a ct ors as a c o m m o n t h e m e aff e cti n g i m mi gr ati o n a n d e mi gr ati o n i n l ar g er m or e 
s o ci al s p e ci es, li k e c hi m p a nz e e s ( S u gi y a m a, 2 0 0 4; L a n g er gr a b er et al., 2 0 0 9). I n 
s olit ar y f or a gi n g s p e ci es, s u c h as N y cti c e b us  s p e ci es, f e w r e s e ar c h ers h a v e 
dis c u ss e d s o ci al n et w or k, i n cl u di n g t h eir dis p ers al p att er n.  
Wi e n s ( 2 0 0 2) n ot e d f o ur p o ssi bl e dis p ers al e v e nt s i n t h e gr e at er sl o w l oris ( N.  
c o u c a n g) d uri n g his y e ar-l o n g st u d y, i n v ol vi n g t w o m al e s a n d t w o f e m al e s, w h o 
tr a v ell e d b et w e e n 5 0 0 a n d 3 0 0 0 m o ut si d e of t h eir n at al r a n g e. H e d es cri b e d t h es e 
e v e nt s as f or a ys, as h e o b s er v e d i n st a n c es of t h e dis p ers ers r et ur ni n g t o t h eir n at al 
r a n g e, w hil e o c c u p yi n g t h eir n e w r a n g e. Gi v e n Wi e n s’s ( 2 0 0 2) o b s er v ati o n s fr o m a 
wil d p o p ul ati o n of gr e at er sl o w l oris es ( N. c o u c a n g ) a n d p ers o n al o b s er v ati o n s of 
th e J a v a n sl o w l oris ( N. j a v a ni c us ), w e k n o w t h at b ot h m al e a n d f e m al es dis p ers e, 
t h e y ar e a g e d b et w e e n 1 6- 2 7 m o nt h s, b ut t h e pr o xi m at e f a ct ors i nfl u e n ci n g t h es e 
dis p ers al e v e nt s is still u n k n o w n. H er e I i n v esti g at e ( 1) f a mil y gr o u p si z e a n d 
b e h a vi o ur i n t h e n at al h o m e r a n g e ( 2) i m m at ur e off s pri n g h o m e r a n g e si z e ( 3 ) 
f a mil y gr o u p o v erl a p, ( 4) st at u s of all L F P off s pri n g at t h e fi el d sit e ( 5) a n d t h e 
dist a n c e tr a v ell e d o ut si d e of t h e f a mil y gr o u p h o m e r a n g e.  
4. 2  M et h o d s 
S e e s e cti o n s: 
2. 2. 1 Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct ( L F P) 
2. 3. 1 C oll ari n g a n d r el e as e  
2. 3. 2 Ni g htl y o b s er v ati o ns  
2. 3. 4 M or p h o m etri c d at a  
2. 4. 2 H o m e r a n g e a n d o v erl a p a n al ysis  
2. 4. 3 I n cr e m e nt al ar e a d e v el o p m e nt (I A D) 
2. 4. 7 St atisti c al a n al ysis  
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4. 3  R e s ult s 
A n n u al f a mil y gr o u p siz e:  
Fr o m 2 0 1 1- 2 0 1 6 L F P i d e ntifi e d 3 0 i nf a nt s ( F: 6, M: 9, U K: 1 5) c o nfi d e ntl y ( Fi g ur e 
4. 2). E a c h k n o w n a d ult f e m al e h a d b et w e e n z er o a n d t w o off s pri n g p er y e ar, SI w as  
t h e o nl y f e m al e t h at h a d t w o off s pri n g b or n wit hi n a si n gl e y e ar. A n n u all y gr o u p s 
w er e c o m pris e d  of t w o ( o n e a d ult m al e a n d o n e a d ult f e m al e), t hr e e ( o n e a d ult 
m al e , o n e a d ult f e m al e, a n d o n e off s pri n g), or f o ur ( o n e a d ult m al e, o n e a d ult 
f e m al e, o n e ol d er off s pri n g a n d o n e y o u n g er offs pri n g). O n e- E y e ( O E) c o n sist e ntl y 
h a d a b a b y e a c h y e ar si n c e L F P b e g a n o b s er vi n g h er; s h e als o h a d t h e hi g h est 
n u m b er of off s pri n g at t h e fi el d sit e. L u c u ( L U) w as b or n a n d b e c a m e s e x u all y 
m at ur e o v er t h e c o urs e of t h e fi v e- y e ar st u d y p eri o d, t h u s s h e h as o nl y o n e 
r e c or d e d b a b y at t h e ti m e t his w as writt e n, b or n at t h e e n d of 2 0 1 5, a n d 























M o nt h  
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T a bl e 4. 1:  T h e ei g ht k n o w n m ot h ers a n d t h eir a n n u al off s pri n g b or n at t h e Littl e 
Fir e f a c e Pr oj e ct b et w e e n 2 0 1 1 a n d 2 0 1 6. T h e i n di vi d u al t ot al is pr o vi d e d o n t h e f ar 
ri g ht a n d t h e y e ar t ot al is i n t h e l ast r o w of t h e t a bl e.  
2 0 1 1  2 0 1 2  2 0 1 3  2 0 1 4  2 0 1 5  2 0 1 6  I n di vi d u al 
T ot al  
C h arli e ( C H ) - 1  1  - 1 - 3
E n a ( E N ) - - 1 - - 1  2
L u c u ( L U ) - - - - 1  - 2
M a y a ( M A ) - - - 1 1  1  3
O n e -E y e 
(O E ) 
1  1  1  1 1  1  6
S hir l e y (S H ) - 1  1  1  1  - 4
S i b a u ( SI) - - 1 - 2 1  4
T er e h ( T E ) - 1 1 1  1 - 4
Y e ar T ot al  1  4 6 4  8 4  
B e h a vi o ur i n t h e f a mil y gr o u p: 
B et w e e n 2 0 1 1 a n d 2 0 1 6 t h e L F P t e a m r e c or d e d 1 8 4 d at a p oi nt s of s o ci al 
i nt er a cti o n s b et w e e n m ot h ers, f at h ers, a n d t h eir off s pri n g. Pl a y ( 4 3. 5), gr o o m 
( 2 3. 5), pr o xi mit y ( 1 2. 4) a n d l e a d ( 1 0. 6) w er e t h e m o st fr e q u e ntl y r e c or d e d 
b e h a vi o urs. I n a d diti o n t o t h e b e h a vi o urs a n d i nt er a cti o n s t h at f all o n a s c h e d ul e d 
s a m pl e p oi nt, t h e L F P t e a m r e p ort s e v er al a d li bit u m  b e h a vi o urs a n d a n e c d ot es, 
w hi c h s u p pl e m e nt t h e q u a ntifi e d d at a.  
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Fi g ur e 4. 3 : Pr o p orti o n of o b s er v e d s o ci al b e h a vi o ur b et w e e n J a v a n sl o w l oris 
(N y cti c e b us  j a v a ni c us) f a mil y gr o u p m e m b ers at t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct i n W est 
J a v a, I n d o n esi a. 
D uri n g o n e o b s er v ati o n, b ot h t h e m ot h er a n d t h e s o ci al f at h er e n g a g e d i n pl a y-
h a n gi n g wit h t h eir j u v e nil e off s pri n g f or s e v er al h o urs. D uri n g t his pl a y b o ut, t h e 
m ot h er p eri o di c all y l eft t h e n r et ur n e d , w hil e t h e f at h er c o nti n u e d t o pl a y wit h t h e 
j u v e nil e. A n ot h er ti m e, a p air of si bli n gs tr a v ell e d t o g et h er t hr o u g h b a m b o o ( Fi g ur e 
4. 3 ). T h e el d er si bli n g (s u b- a d ult) l e d t h e tr a v el b o ut w hil e t h e y o u n g er si bli n g 
f oll o w e d. T o w ar d s t h e e n d of t h at o b s er v ati o n, t h e el d er si bli n g l eft t h e y o u n g er 
si bli n g v er y cl os e t o t h e i niti al l o c ati o n w h er e t h eir m ot h er l eft t h e y o u n g er si bli n g , 
t h e n d e p art e d a n d u s e d a diff er e nt sl e e p sit e t h a n b ot h t h e m ot h er a n d t h e 
y o u n g er si bli n g ( Fi g ur e 4. 4). I n 2 0 1 5 T E s p e nt a l ar g e p orti o n of o n e o b s er v ati o n 
w it h D A, o n e of h er off s pri n g fr o m D e c- 2 0 1 3 a n d j u st b ef or e s h e s ettl e d i nt o h er 
sl e e p sit e, s h e r et ur n e d t o a s m all p ar k e d b a b y ( T M). O n e- e y e, A L  a n d a j u v e nil e 
w er e s e e n h u d dl e d at t h e b e gi n ni n g of a n o b s er v ati o n t h e n O E l eft t h e gr o u p f or 
t h e d ur ati o n of h er a cti v e h o urs, a n d t h e n l at er r et ur n e d t o A L a n d t h e j u v e nil e. 





























S o ci al B e h a vi o ur s  
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j u v e nil e off s pri n g, o n e c oll ar e d ( O E) a n d a n ot h er u n c oll ar e d e n g a g e d i n s o ci al pl a y 
d uri n g a n o b s er v ati o n.  T h e t w o j u v e nil es w er e pl a y- h a n gi n g wit h e a c h ot h er, w hil e 
t h e t w o a d ult f e m al e s als o e n g a g e d i n pl a y- h a n gi n g.  T h e t w o m ot h er- off s pri n g 
d y a d s r e m ai n e d i n cl os e pr o xi mit y f or a f e w h o urs b ef or e d e p arti n g i n diff er e nt 
dir e cti o n s.  
Fi g ur e 4. 4:  P h ot o of t w o y o u n g J a v a n sl o w l oris es ( N y cti c e b us j a v a ni c us ) i n t h e wil d 
f oll o wi n g o n e a n ot h er at t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct fi el d sit e i n W est J a v a, I n d o n esi a. 
F a mil y gr o u p h o m e r a n g e si z e: 
Of t h e 3 0 i d e ntifi e d off s pri n g i n t h e ar e a, t h er e w er e s uffi ci e nt d at a a v ail a bl e f or 
ei g ht f a mil y gr o u p s. T h e f oll o wi n g a n al ys es f o c us es o n t h o s e f a mil y gr o u p s u nl ess 
ot h er wis e n ot e d. H o m e r a n g e si z e i n i m m at ur e off s pri n g, m ot h ers, a n d f at h ers 
r a n g e d b et w e e n 0. 2 1- 7. 1 h a , 1. 7- 1 2. 7 h a , a n d 3. 5- 1 9. 9 h a , r e s p e cti v el y. I m m at ur e 
off s pri n g dis pl a y e d a m e a n h o m e r a n g e si z e of 2. 3 + 2. 4 h a , m ot h ers 5. 4 + 3. 1 h a , 
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a n d f at h ers 1 1. 1 + 6. 5 h a . D u e t o t h e hi g h st a n d ar d d e vi ati o n s, I als o i n cl u d e d t h e 
m e di a n s, w hi c h i n i m m at ur e off s pri n g w as 1. 5 h a , i n m ot h ers 4. 5 h a , a n d f at h ers 
1 1. 3 h a  ( T a bl e 4. 2). 
T a bl e 4. 2:  H o m e r a n g e si z e i n ei g ht J a v a n sl o w l oris (N y cti c e b us j a v a ni c us ) f a mil y gr o u ps, 
i n cl u di n g t h e i m m at ur e offs pri n g ( a g es: i nf a nts-s u b- a d ult), m ot h er, a n d f at h er. A b br e vi at e d 
n a m es r ef er t o t h e i n di vi d u als i n T a bl e 2. 3.  
F a mil y g r o u p H o m e  r a n g e si z e ( h a.) 
I m m at ur e off s pri n g M ot h er  F at h er  
L U / C H / T O  0. 7 7  2. 8 5  1 1. 3  
A L / O E / A Z  5. 7  7. 5  1 1. 9  
M U / M A / F E  0. 6 8  4. 2 4  1 1. 1  
T A / T E / G U  3. 1  4. 5  - 
D A / T E / ?  1. 6  4. 5  - 
T M / T E / A L  1. 5  4. 9  8. 3  
E D / E N / R A  0. 2 1  5. 9  1 2. 1  
G A / SI / D A  7. 1  1 2. 7  1 9. 9  
M e a n  2. 3 + 2. 4  5. 4 + 3. 1  1 1. 1 + 6. 5  
M e di a n  1. 5  4. 5  1 1. 3  
Mi n  0. 2 1  1. 7  3. 5  
M a x  7. 1  1 2. 7  1 9. 9  
F a mil y gr o u p o v erl a p: 
T h e m a xi m u m o v erl a p b et w e e n m ot h ers a n d i m m at ur e off s pri n g w as 1 0 0 %, a n d 
t h e mi ni m u m w as 0 %, t h e m e a n o v erl a p w as 7 7. 3 + 3 7. 6 % a n d t h e m e di a n w as 
1 0 0 %. I m m at ur e off s pri n g a n d f at h er s o v erl a p r a n g e d b et w e e n 6 1. 2 % a n d 1 0 0 %, 
t h e m e a n o v erl a p w as 8 7. 7 + 1 6. 4 %, a n d t h e m e di a n w as 9 9. 9 %. M ot h er- F at h er 
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o v erl a p r a n g e d b et w e e n 7 5. 8 % a n d 1 0 0 %, t h e m e a n w as 9 3. 4 + 9. 5 7 %, a n d t h e 




L U  C H  T O  
 L U  1 0 0. 0  9 9. 9  9 9. 9  
 C H  2 7. 0  1 0 0 . 0 1 0 0. 0  
T O  6. 8  2 5. 3  1 0 0. 0  
A Z  O E  A L  
A Z  1 0 0. 0  5 9. 4  3 9. 9  
O E  9 4. 2  1 0 0. 0  6 4. 4  
A L  8 3. 3  8 4. 8  1 0 0. 0  
M A  F E  M U  
M A  1 0 0. 0  9 9. 9  1 5. 9  
F E  3 8. 2  1 0 0. 0  6. 1  
M U  9 9. 9  9 9. 9  1 0 0. 0  
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T E  A L  T M  
T E  9 9. 9  9 9. 5  3 0. 9  
A L  5 8. 5  9 9. 9  1 8. 1  
T M  9 9. 9  9 9. 9  9 9. 9  
R A  E N  E D  
R A  9 9. 9  4 8. 5  1. 7  
E N  9 9. 9  9 9. 9  3. 6  
E D  9 9. 9  9 9. 9  9 9. 9  
SI  G A  D A  
SI  1 0 0. 0  5 0. 8  8 4. 8  
G A  5 7. 0  1 0 0. 0  6 1. 2  
D A  7 7. 1  4 9. 6  1 0 0. 0  
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Fi g ur e 4. 5 A- G:  a n d T a bl e 4. 3 A- G:  H o m e r a n g e o v erl a p b et w e e n m al e s ( bl a c k li n e), 
f e m al e ( d ott e d li n e), a n d y o u n g off s pri n g ( bl u e li n e) f a mil y gr o u p s i n t h e J a v a n sl o w 
l oris (N y cti c e b us j a v a ni c us ) at t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct ( L F P) i n W est J a v a 
I n d o n esi a. T h e bl a c k li n e r e pr es e nt s 1 0 0 m i n e a c h h o m e r a n g e o v erl a p. 
A c c o m p a ni e d b y t h e p er c e nt a g e of h o m e r a n g e o v erl a p i n s e v e n J a v a n sl o w l oris 
(N y cti c e b us j a v a ni c us ) f a mil y gr o u p s o b s er v e d at t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct fi el d sit e 
i n W est j a v a, I n d o n esi a.  
Off s pri n g st at u s a n d n at al d i sp er s al: 
Of t h e 3 0 off s pri n g i niti all y i d e ntifi e d at t h e L F P fi el d sit e, si x ar e c oll ar e d a n d 
i n cl u d e d i n c urr e nt o b s er v ati o n s, t w o ar e k n o w n t o b e d e a d ( o n e dr o w n e d w hil e 
tr yi n g t o cr o ss t h e ri v er ( T A), t h e ot h er w as kill e d aft er b ei n g ti e d t o a kit e b y 
m e m b ers of t h e vill a g e ( M U)), ei g ht ar e pr e s e nt at t h e fi el d sit e, b ut ar e n ot 
i n cl u d e d i n f o c al o b s er v ati o n s, a n d 1 5 h a v e u n k n o w n w h er e a b o ut s. S o m e ar e 
pr e s u m e d d e a d, ot h er s ar e  b eli e v e d t o h a v e dis p ers e d. T h e l ast m o nt h a n d y e ar 
w h er e t h e L F P t e a m s a w a n off s pri n g s h o w t h at t h e m e a n a g e t h at a n i m m at ur e 
sl o w l oris w as n o l o n g er  s e e n i n t h e ar e a w as 1 5 + 5 m o nt h s, r a n gi n g b et w e e n 6 
m o nt h s a n d 2 4 m o nt h s, t h e m e di a n w as als o 1 5 m o nt h s ( T a bl e 4. 4).  Of t h e 2 7 
off s pri n g w h er e t h e t e a m c o ul d i d e ntif y t h e m ot h ers, I i d e ntifi e d dis p ers al e v e nt s , 
f or a ys a n d/ or t h e b e gi n ni n g st a g es of v a gr a n c y i n ei g ht off s pri n g ( L U, A L, M U, T A, 
G U  T A  T E  
G U  9 9. 9  5 7. 1  7 7. 7  
T A  9 9. 5  1 0 0. 0  9 8. 8  
T E  9 2. 9  6 7. 8  1 0 0. 0  
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D L, E D, G A, U T). C o n si d eri n g b ot h m al e s a n d f e m al e s, t h e m e a n dist a n c e tr a v e ll e d 
o ut si d e of t h e n at al h o m e r a n g e w as 8 5 7. 0 + 2 5 5. 0 m, r a n gi n g b et w e e n 5 9 9. 7 m a n d 
1, 3 6 8 . 0 m, a n d t h e m e di a n dist a n c e w as 8 3 7. 1 m ( T a bl e 4. 5). 
T a bl e 4. 4:  List of t h e offs pri n g at t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct fi el d sit e i n W est J a v a 
I n d o n esi a, i n cl u di n g t h eir m ot h ers, d at e s of birt h ( D O B), st at u s at t h e ti m e t his 
t h esis w a s writt e n, d at e l ast s e e n, a n d t h eir a g e w h e n l ast s e e n.   
Off s pri n g  M ot h er  D O B ( M -Y Y)  St at u s  
D at e L a st 
S e e n  
~ A g e 
L a st 
S e e n 
( M o) 
H e s k et h  O n e -e y e  N o v -1 1  U n k n o w n  J a n-1 3  1 4  
Y o gi  U n k n o w n  N o v -1 1  U n k n o w n  N o v -1 3  2 4  
T a hi ni  T er e h  M ar -1 2  Di e d  O ct -1 3  1 9  
L u c u  C h ar li e M a y -1 2  C oll ar e d -pr es e nt  - 
Ut ari  S hirl e y  J u n-1 2  U n k n o w n  N o v -1 3  1 7  
M ar v el  O n e -e y e  O ct -1 2  U n k n o w n  A pr -1 3  6  
Wi n g ki  E n a  J a n-1 3  U n k n o w n  A pr -1 4  1 5  
Sri  S hirl e y  A pr -1 3  U n k n o w n  D e c -1 3  8  
G al a k si  Si b a u  S e p -1 3  U n k n o w n  N o v -1 4  1 4  
K a c a n g  C h arli e  O ct -1 3  U n k n o w n  M a y -2 0 1 5  1 9  
M a y a  U n k n o w n  O ct -1 3  C oll ar e d -pr es e nt  - - 
Al o m a h  O n e -e y e  N o v -1 3  C oll ar e d -pr es e nt  - - 
D ali  T er e h  D e c -1 3  U n k n o w n  J u n-1 5  1 8  
L u n a  U n k n o w n  J u n-1 4  U n k n o w n  ?  - 
O ni k s  O n e -e y e  J u n-1 4  U n k n o w n  ?  - 
Ti m o n e  S hirl e y  A u g -1 4  U n k n o w n  ?  - 
B u n g a  T er e h  S e p -1 4  U n k n o w n  ?  - 
Mi ki o  M a y a  O ct -1 4  C oll ar e d -pr es e nt  - - 
Cli c k  C h arli e  J a n-1 5  U n c oll ar e d -pr es e nt  - - 
Gj a h e  Si b a u  J a n-1 5  U n c oll ar e d -pr es e nt  - - 
M u n g ki n  M a y a  J u n-1 5  Di e d  A u g -2 0 1 7  2 6  
S e m p ur n a  S hirl e y  J ul-1 5  U n c oll ar e d -pr es e nt  - - 
G h o st  Si b a u  A u g -1 5  U n c oll ar e d -pr es e nt  - - 
T o m b ol  T er e h  A u g -1 5  C oll ar e d -pr es e nt  - - 
Lil y  L u c u  S e p -1 5  U n c oll ar e d -pr es e nt  - - 
O p al  O n e -e y e  N o v -1 5  U n k n o w n  - - 
M a af  M a y a  J a n-1 6  U n c oll ar e d -pr es e nt  - - 
E n d or  E n a  F e b -1 6  C oll ar e d -pr es e nt  S e pt -2 0 1 6  8  
G ul a  Si b a u  A u g -1 6  U n c oll ar e d -pr es e nt  - - 
O x y g e n  O n e -e y e  O ct -1 6  U n c oll ar e d -pr es e nt  - - 
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T a bl e 4. 5:  Dist a n c e tr a v ell e d o ut of t h e n at al h o m e r a n g e i n ei g ht J a v a n sl o w l oris es 
(N y cti c e b us j a v a ni c us ) b or n at t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct i n W est J a v a, I n d o n esi a  
Off s pri n g  Di st a n c e tr a v ell e d ( m)  
L U  9 5 3 . 0 
A L  6 2 8. 2  
M U  5 9 9. 7  
T A  1 3 6 8 . 0 
D A  6 6 8 . 0 
E D  9 3 3. 4  
G A  7 4 1. 3  
U T  9 5 9 . 0 
T w o off s pri n g ( M U a n d T M) a g e d 2 6 a n d 2 2 m o nt h s tr a v ell e d 5 9 9. 7 m a n d 0 m 
o ut si d e of t h eir n at al h o m e r a n g e, b ut h a v e n ot est a blis h e d t h eir o w n i n d e p e n d e nt 
h o m e r a n g e s ( Fi g ur e 4. 6 ). 
Fi g ur e 4. 6:  G P S D at a f or t w o J a v a n sl o w l oris (N y cti c e b us j a v a ni c us ) off s pri n g at t h e 
Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct i n W est J a v a n, I n d o n esi a.  
M U -F E  
T M -T E  
C h a pt er 4| N at al Dis p ers al 
1 0 3  
C a s e st u di e s: 
Hi g hli g hti n g t w o c as e st u di es, w h er e o n e m al e ( A L) a n d o n e f e m al e ( L U) w er e 
o b s er v e d fr o m i nf a n c y t o a d ult h o o d, L U a n d A L s ettl e d i nt o a d ult h o m e r a n g es, 
~ 1 0 0 0 m a n d ~ 6 0 0 m a w a y fr o m t h eir m ot h er a n d f at h er, r es p e cti v el y.  
L u c u’s h o m e r a n g e dis pl a y e d mi ni m al o v erl a p wit h h er m ot h er C H ( Fi g ur e 4. 7 A ), 
t h o u g h t h es e o v erl a p pi n g p oi nt s li k el y r e pr e s e nt o n e of h er fi n al f or a ys b et w e e n 
t h e n at al r a n g es t o h er n e w h o m e r a n g e. H er i n cr e m e nt al ar e a gr a p h, w hi c h 
i n cl u d e d G P S p oi nt s fr o m S e pt- 2 0 1 3 t o D e c- 2 0 1 6 s h o w e d t h at L U q ui c kl y arri v e d, 
a n d s ettl e d i nt o a n ot h er ar e a. Aft er ~ 1 5 0 p oi nt s, t h e gr a p h pl at e a u e d a n d t h e 
f oll o wi n g ~ 1 3 8 0 G P S p oi nt s w er e all wit hi n t h e est a blis h e d h o m e r a n g e ( Fi g ur e 
4. 8 A). Al o m a h c o nti n u es t o o v erl a p wit h his n at al r a ng e 0. 6 % of t h e ti m e ( Fi g ur e 
4 . 7B). Al o m a h’s  i n cr e m e nt al ar e a d e v el o p m e nt gr a p h c o m pris e d 1 5 3 0 p oi nt s o v er 
2 0 m o nt h s b et w e e n A pril 2 0 1 5 a n d D e c- 2 0 1 6.  H e t o o k a st e p wis e a p pr o a c h t o 
fi n di n g a n d s ettli n g i nt o his ‘ A d ult’ h o m e  r a n g e, w hi c h pl at e a u s at 1 2 2 4 ( Fi g ur e 
4. 8 B)
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Fi g ur e 4. 7:  ( A) T h e ‘ a d ult’ h o m e r a n g es f or t w o f e m al e J a v a n sl o w l oris es 
(N y cti c e b us j a v a ni c us ) ( L U: bl u e d ot s a n d C H: bl a c k d ot s) L U is t h e a d ult off s pri n g of 
C H. ( B) T h e ‘a d ult ’ h o m e r a n g e of o n e m al e a n d o n e f e m al e J a v a n sl o w l oris es ( N. 
j a v a ni c us) ( A L: bl u e d ot s a n d o n e f e m al e O E: bl a c k d ot s) A L is t h e a d ult off s pri n g of 
O E .  L u c u d o es n ot o v erl a p wit h C H’s h o m e r a n g e c o n sist e ntl y, t h o u g h A L’s h o m e 
r a n g e o v erl a p s 0. 6 % of t h e d at a p oi nt s c o n sist e ntl y.  
A  
B  
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Fi g ur e 4. 8:  T h e i n cr e m e nt al ar e a d e v el o p m e nt gr a p h f or t w o J a v a n sl o w l oris es 
(N y cti c e b us  j a v a ni c us) o b s er v e d at t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct i n W est J a v a, 
I n d o n esi a. T his gr a p h r e pr e s e nt s t h e ‘ a d ult’ h o m e  r a n g e d e v el o p m e nt of L u c u ( A) 
a n d Al o m a h ( B) b et w e e n 2 0 1 3- 2 0 1 6 a n d 2 0 1 5- 2 0 1 6 r e s p e cti v el y. O n t h e x- a xis 
‘ N u m. l o c ati o n s’ ar e t h e n u m b er of G P S p oi nt s c oll e ct e d a n d h o w it r el at es t o t h e 
p e r c e nt a g e of t h e h o m e r a n g e t h o s e p oi nt s r e pr es e nt ( y- a xis).  
A  
B  
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4. 4 Di s c u s si o n 
T h e J a v a n sl o w l oris ( N. j a v a ni c us ) dis pl a y s v ari a bl e f a mil y gr o u p si z es r a n gi n g 
b et w e e n t w o a n d f o ur m e m b ers. F e m al e sl o w l oris es at t h e L F P fi el d sit e t y pi c all y 
h a d o n e off s pri n g p er y e ar, wit h o n e e x c e pti o n ( SI). F a mil y gr o u p m e m b ers 
c o n sist e ntl y o v erl a p wit h o n e a n ot h er, w h er e t h e f at h er’s h o m e  r a n g e l ar g el y 
e n v el o p e d t h e m ot h er’s h o m e  r a n g e, a n d h er h o m e r a n g e e n v el o p e d t h e 
off s pri n g’s h o m e  r a n g e. M a n y of t h e i d e ntifi e d off s pri n g ar e still pr e s e nt at t h e fi el d 
sit e b ot h as f o c al a ni m als a n d as u n c oll ar e d r e si d e nt s. Ei g ht h a v e dis pl a y e d cl e ar 
e vi d e n c e of f or a ys a n d dis p ers al, w h er e t h e y tr a v ell e d as f ar as 1, 3 6 8  m o ut si d e of 
th e n at al r a n g e. T h er e w er e n o si g nifi c a nt s e x diff er e n c es i n m et ers tr a v ell e d 
off eri n g n o s u p p ort f or a n y s e x bi as es i n dis p ers al . I n t h e c as e of L U a n d A L t w o 
J a v a n sl o w l oris es i nt e nsi v el y o b s er v e d fr o m i nf a n c y t o a d ult h o o d, L U (f) s ettl e d 
i nt o h er n e w a d ult h o m e r a n g e q ui c kl y aft er dis p ers al. W hil e A L ( m) t o o k a m or e 
st e p- wis e a p pr o a c h t o est a blis hi n g a n e w a d ult h o m e r a n g e, w hi c h c o nti n u e d t o 
o v erl a p wit h his n at al h o m e r a n g e. T h es e fi n di n gs s u p p ort pr e vi o u s w or k t h at b ot h 
m al e a n d f e m al e off s pri n g dis p ers e i n N y cti c e b us  s p p., w hil e f a mil y gr o u p s o v erl a p. 
Dis p ers al ti m e a n d dist a n c e hi g hli g ht t h e p ot e nti al i m p ort a n c e of t h e ki n s hi p 
ass o ci ati o n s est a blis h e d d uri n g off s pri n g d e v el o p m e nt wit hi n t h eir n at al h o m e 
r a n g e. T h es e d at a als o s h o w t h at t h e pr es u m e d a g e of s e x u al m at urit y d eri v e d fr o m 
c a pti v e st u di es m a y n ot h ol d tr u e i n t h e wil d. 
Diff er e n c es i n t h e i n di vi d u al dis p ers al str at e gi es c a n b e e x pl ai n e d b y e x a mi ni n g t h e 
v ar yi n g c o st s a n d b e n efit s of dis p ersi n g f or e a c h i m m at ur e i n di vi d u al ( B o wl er a n d 
B e nt o n, 2 0 0 5). A ni m als h a v e v ar yi n g s e n siti viti es t o e n vir o n m e nt al c u e s, w hi c h c a n 
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ill u mi n at e w hi c h e v ol uti o n ar y pr ess ur e s ar e m o st i nfl u e nti al t o dis p ers al, s u c h as a 
r eli a n c e o n a d e pl eti n g r e s o ur c e or c o nfli ct wit hi n t h e f a mil y gr o u p ( L a wr e n c e, 
1 9 8 7; K u u ss a ari et al., 1 9 9 6; A ars a n d I ms, 2 0 0 0; B y ers, 2 0 0 0; Al br e ct s e n a n d 
N a c h m a n, 2 0 0 1). N at ur all y, wil d p o p ul ati o n s ar e h et er o g e n e o u sl y distri b ut e d 
a cr oss a n ar e a ( B o wl er a n d B e nt o n, 2 0 0 5), s u c h is t h e c as e i n t his p o p ul ati o n of 
J a v a n sl o w l oris es, w hi c h is f urt h er d es cri b e d i n C h a pt er 6. T h e s p ati al l a y o ut of a n 
e n vir o n m e nt c a n b e d efi n e d o n a s p e ctr u m fr o m hi g hl y c o n n e cti v e t o mi ni m all y 
c o n n e cti v e ( T h o m as a n d K u ni n, 1 9 9 9). Al o n g t his s p e ctr u m, t h e eff e ct dis p ers al 
e v e nt s will h a v e o n l o c al p o p ul ati o n d y n a mi cs is v ari a bl e ( H a n s ki a n d Gil pi n, 1 9 9 7; 
T h o m a s a n d K u ni n, 1 9 9 9). D uri n g m o v e m e nt, t h e u s e of c u es, i d e ntif yi n g t h e 
dir e cti o n a n d pr o xi mit y of s uit a bl e h a bit at m a y r e d u c e s e ar c h ti m e a n d p ot e nti all y 
i n cr e as e dis p ers al s u c c ess. I n a d diti o n t o i n cr e asi n g p at c h d et e ct a bilit y, t h e a bilit y 
t o r e c o g niz e e c ol o gi c al c u e s pr o vi d es i nf or m ati o n a b o ut t h e s uit a bilit y of a n e w 
e n vir o n m e nt pri or t o dis p ers al ( Li m a a n d Z oll n er, 1 9 9 6; D a n c hi n et al., 2 0 0 1). T h e 
a bilit y t o d et e ct t h es e c u es, t hr o u g h v ari o u s s e n s or y s yst e m s, li k e olf a cti o n 
( S c h o ol e y a n d Wi e n s, 2 0 0 3) or visi o n ( C o m pt o n, 2 0 0 2) v ar y a m o n g s p e ci es, t his is 
als o k n o w n as, t h eir p er c e pt u al r a n g e, w hi c h is u n k n o w n f or m o st t a x a, i n cl u di n g 
N y cti c e b us  s p e ci es ( Li m a a n d Z oll n er, 1 9 9 6). T h e p er c e pt u al r a n g e of a n a ni m al will 
d et er mi n e t h e i m p ort a n c e of s u c h c u es f or ni g htl y a n d dis p ers al m o v e m e nt. 
T h o u g h it is n ot e d t h at w h e n t h e c o st s of m o v e m e nt ar e hi g h, or w h e n s uit a bl e 
h a bit at s ar e w ell s p a c e d, t h er e m a y b e littl e o p p ort u nit y t o e x pl or e diff er e nt 
p at c h es s o e n vir o n m e nt al c u es m a y b e u s e d o nl y t o d et e ct s uit a bl e h a bit at, a n d n ot 
f or p at c h dis cri mi n ati o n ( K ar ei v a, 1 9 8 2; M a y h e w, 1 9 9 7). 
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It is diffi c ult t o i d e ntif y t h e diff eri n g c o st a n d b e n efit s of dis p ers al b as e d o n si z e a n d 
a g e c o n str ai nt s i n v a gil e s p e ci es ( B o wl er a n d B e nt o n, 2 0 0 5), as r e s o ur c e 
c o m p etiti o n aff e ct s a g e cl ass es diff er e ntl y a n d t o v ar yi n g e xt e nt s. Y o u n g er a ni m als 
ar e n ot c o m p etiti v e t hr e at s f or ol d er m or e est a blis h e d i n di vi d u als wit hi n t h e 
p o p ul ati o n. I n t h e J a v a n sl o w l oris i m m at ur e i n di vi d u als dis pl a y a c o m p ar a bl e l e v el 
of f e e di n g a n d f or a gi n g c o m p et e n c e a s j u v e nil es b ot h b e h a vi o ur all y a n d i n t h eir 
p h ysi c al pr o p orti o n s r e s e m bl e a d ult s ( P oi n d e xt er a n d N e k aris, 2 0 1 7; C h a pt er 4). A 
k e y f e e di n g r es o ur c e i n N y cti c e b us  s p e ci es ar e e x u d at es, w hi c h ar e c o n si d er e d 
st a bl e y e ar-r o u n d r e s o ur c es, a n d ar e u n e v e nl y distri b ut e d t hr o u g h o ut t h eir 
e n vir o n m e nt ( C a b a n a et al., 2 0 1 7 b). A d diti o n all y, t h e y f e e d o n i n s e ct s, w hi c h ar e 
a b u n d a nt i n m o st ar e as w h er e N y cti c e b us s p e ci es o c c ur ( Wi e n s et al., 2 0 0 6; R o d e-
M ar g o n o, 2 0 1 4 ). T his al o n g wit h t h e r el ati v e st a bilit y of t h eir k e y f e e di n g r e s o ur c e 
l e a d m e t o b eli e v e t h at f o o d r el at e d c o m p etiti o n is n ot a d efi ni n g f a ct or i n i niti ati n g 
dis p ers al i n t his p o p ul ati o n of J a v a n sl o w l oris es, a n d li k el y a n y N y cti c e b us  s p p. i n a 
c o m p ar a bl e e n vir o n m e nt.  
W h e n c o n si d eri n g all dis p ers al e v e nts pr e s e nt e d h er e, t h er e w er e n o c o nsist e nt s e x 
diff er e n c e i n t h e dist a n c e tr a v ell e d, o v erl a p, h o m e r a n g e si z e, or a g e at dis p ers al. If 
w e o nl y c o n si d er t h e c o m p ar ati v e c as e st u di es b et w e e n L U a n d A L, L U n ot o nl y 
s ettl e d f ast er, b ut s h e tr a v ell e d f art h er, st a y e d wit hi n h er n at al r a n g e l o n g er, a n d 
cr e at e d a l ar g er a d ult h o m e r a n g e, c o m p ar e d t o h er m ot h er ( C H) a n d t o A L. S e x-
b as e d dis p ers al is c o m m o nl y s e e n i n m a m m als, w h er e m al e s t y pi c all y dis p ers e. 
F e m al e mi gr ati o n d o es o c c ur a n d h as b e e n r e p ort e d i n t h e gr e at er w hit e t o ot h 
s hr e w ( Cr o ci d ur a r uss ul a ), a n d t h e y ell o w- b elli e d m ar m ot s (M ar m ot a fl a vi v e ntris ), 
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as w ell as, ot h er pri m at e s p e ci es i n cl u di n g l a n g urs (Pr es b ytis t h o m asi ), l o wl a n d 
g orill a s  (G orill a g orill a g orill a ) a n d c hi m p a n z e es  (P a n tr o gl o d yt es ) ( F a vr e et al., 
1 9 9 7; St er c k et al. , 1 9 9 7; Nis hi d a et al., 2 0 0 3 ; St o k es et al., 2 0 0 3;  Ar mit a g e et al. , 
2 0 1 1 ). S e x diff er e n c es i n lif e hist or y tr ait s ar e li k el y t h e r e as o n f or s e x -b ias e d 
d iff er e n c es i n dis p ers al. B ot h i n br e e di n g a v oi d a n c e a n d as y m m etri es i n i nt ers e x u al 
c o m p etiti o n h a v e b e e n i m pli c at e d i n d et er mi ni n g s e x -bi as e d dis p ers al str at e gi es f or 
m a m m als ( Gr e e n w o o d, 1 9 8 0), w hi c h is m or e i m p ort a nt r e m ai n s a c o nt e nti o u s t o pi c 
(J o h n s o n a n d G ai n es, 19 9 0; P erri n a n d M a z al o v, 2 0 0 0).  W e e x p e ct e d t o s e e b ot h 
s e x es dis p ers e as o b s er v e d, gi v e n t h e l e v el of t errit ori alit y i n t h e J a v a n sl o w l oris, 
m al e s a n d f e m al e s fi g ht o v er r e s o ur c es, l ar g el y b eli e v e d t o b e s o ci al r e s o ur c es 
(N e k aris et al., 2 0 1 3) , e x pl ai ni n g a  l a c k i n s e x-b ias e d diff er e n c es i n p r e s u m e d 
dis p ers al e v e nts. R a d es p i el et al. ( 2 0 0 2) f o u n d i n t h e gr e y m o u s e l e m ur (Mi cr o c e b us 
m uri n us ), a c o m p ar a bl e pri m at e s p e ci es, t h at t h e y dis pl a y  a m al e -bi as e d dis p ers al. 
B as e d o n g e n e ti c a n d s p ati al a n al ysis, t h e y dis c o v er e d t h at d a u g ht ers dis p ers e  o nl y 
s h ort dist a n c es a w a y fr o m t h e ir m ot h ers a n d m al es dis p ers e o v er a l ar g er dist a n c e 
a w a y fr o m t h eir f at h ers. T h e gr e y m o u s e l e m ur is r e g ul arl y u s e d as a p oi nt of 
c o m p aris o n wit h sl o w l oris es, b ut i n t his s c e n ari o, t h er e is a k e y diff er e n c e b et w e e n 
t h e t w o; t h e gr e y m o u s e l e m ur will p art i ci p at e i n t h e first m ati n g s e as o n f oll o wi n g 
t h eir birt h ( Wr o g e m a n n et al., 2 0 0 1) . T h e J a v a n sl o w l oris d o es n ot r e a c h t his 
m at urit y l e v el u ntil at l e a st 1 8 -2 4 m o nt h s. M al e ri n g -t ail e d l e m urs (L e m ur c att a ) 
r e p ort e dl y dis p ers e at 2 4 m o nt h s a n d s e e mi n g d o s o  t o a v oi d m al e c o m p etiti o n, b y 
m o vi n g t o gr o u p s wit h f e w er n o n -n at al m al e s a n d i n br e e di n g b y n e v er r et ur ni n g t o 
t h eir o w n n at al gr o u p ( P ar g a a n d L ess n a u, 2 0 0 8) 
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F e m al e sl o w l oris es p ar k t h eir i nf a nt s wit hi n t h eir h o m e r a n g e w hil e t h e y f or a g e 
t hr o u g h o ut t h e ni g ht, p eri o di c all y r et ur ni n g t o t h e p ar k e d i nf a nt. Ot h er m e m b ers of 
t h e f a mili al u nit m a y als o e n g a g e wit h t h e i nf a nt, i n cl u di n g ol d er si bli n gs a n d t h e 
s o ci al f at h er ( Wi e n s, 2 0 0 2). B ot h b e h a vi o urs w er e o b s er v e d i n t his p o p ul ati o n of 
J a v a n sl o w l oris es. Al l j u v e nil e h o m e r a n g es s h o ul d f all 1 0 0 % wit hi n t h e m ot h er’s 
h o m e r a n g e; I o b s er v e d t hr e e i n st a n c es w h er e t h e o v erl a p w as l ess t h a n 1 0 0 %. It is 
p o ssi bl e t h at j u v e nil es w er e o b s er v e d o n t h e p eri p h er y o n t h eir m ot h er’s h o m e 
r a n g e a n d p ot e nti al u n d er s a m pli n g of t h e m ot h er’s ar e a l e d t o a misr e pr es e nt ati o n 
of t h e o v erl a p. R e g ar di n g u nit si z e a n d t h e p o ssi bl e i nfl u e n c e of ol d er si bli n gs i n 
i n d u ci n g dis p ers al, t h e m ot h er ( SI) t h at h a d t w o off s pri n g b or n i n t h e s a m e y e ar, 
o n e b or n i n J a n- 2 0 1 5, t h e ot h er i n A u g- 2 0 1 5, b ut t his di d n ot s e e m t o dis pl a y a n y 
i n di c ati o n of str ai n b e c a u s e of h a vi n g t w o off s pri n g at s h ort er birt h i nt er v al t h a n 
ot h er f e m al e s. As a c o u nt er p oi nt, t h e p y g m y sl o w l oris ( N. p y g m a e us ) r e g ul arl y h as 
t wi n (J ur k e et al., 1 9 9 8). T his s p e ci es is e c ol o gi c all y a n d p h ysi c all y v er y si mil ar t o t h e 
J a v a n sl o w l oris, a n d t wi n ni n g is n ot c o n si d er e d d etri m e nt al t o t h eir s u c c essf ul 
dis p ers al a n d s ettl e m e nt.  
T h e s o ci alit y of pri m at es m a y h a v e l e d t o a n i n cr e a s e i n c o o p er ati v e c ar e of i nf a nt s 
( Ha r d y, 2 0 0 9). L u c as a n d D u n b ar ( 2 0 1 3)  s u g g est t h at s o ci al m o n o g a m y e v ol v es i n 
m a m m als w h e n f e m al e s o c c u p y s m all a n d dis cr et e r a n g es s u c h t h at m al es c a n n ot 
m o n o p oli z e m or e t h a n o n e f e m al e. Pri m at es s p e ci es h a v e fl e xi bl e b e h a vi o ur al 
s yst e m s a n d wit h t his c o m es hi g h v ari a bilit y i n s o ci al s yst e m s a n d i n f at h er-
off s pri n g p ar e nti n g st yl es b ot h b et w e e n a n d wit hi n s p e ci es. Bi- p ar e nt al c ar e all o ws 
t h e e n er g eti c d e m a n d s t o b e s h ar e d b et w e e n b ot h p ar e nt s, w hi c h c a n i m pr o v e t h e 
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n u m b er of s ur vi vi n g off s pri n g a m al e pr o d u c es ( S alt z m a n a n d Zi e gl er, 2 0 1 4 ). I nf a nt 
c ar e b y f at h ers a n d n o n- br e e di n g m al es is als o c urr e ntl y ass o ci at e d wit h a r a n g e of 
m ati n g s yst e m s i n cl u di n g m o n o g a m y, p ol y a n dr y, a n d c o o p er ati v e br e e di n g. T h e 
w a ys i n w hi c h a f at h er i nt er a ct s wit h his off s pri n g ar e u s u all y cl assifi e d as dir e ct or 
i n dir e ct c ar e a n d t h er e is c o n si d er a bl e v ari ati o n i n w h at b e h a vi o urs f at h ers dis pl a y 
t o w ar d s off s pri n g. B esi d es t h e J a v a n sl o w l oris, o nl y a f e w s p e ci es of l e m urs (s u c h 
as t h e r e d- b elli e d l e m ur ( E ul e m ur r u bri v e nt er ), O v er d orff a n d T e c ot, 2 0 0 6 ), 
m ar m o s et s a n d t a m ari n s ( C allitri c hi d a e), titi m o n k e ys ( Pl e ct ur o c e b us ), a n d o wl 
m o n k e ys  (A ot us ) s h o w dir e ct c ar e of t h eir off s pri n g ( F er n a n d ez- D u q u e et al., 2 0 0 9). 
I n c a pti vit y, f e m al e s r e p ort e dl y c o p ul at e f or t h e first ti m e b et w e e n 1 8-2 4 m o nt h s 
a n d m al e s will sir e t h ei r first off s pri n g at 1 7 m o nt h s  (I z ar d et al., 1 9 8 8). I n t his 
st u d y, y o u n g J a v a n sl o w l oris es, b ot h m al e a n d f e m al e s, st art e d r a n gi n g o ut si d e of 
t h eir m ot h er’s h o m e r a n g e at a b o ut 1 5 m o nt h s .  Th e o nl y i n st a n c e of a n off s pri n g 
b ei n g b or n t o a k n o w n m ot h er wi t h a k n o w n a g e is L U w h o h a d h er first off s pri n g at 
4 0 m o nt h s. I als o n ot e t w o i n st a n c es w h er e m al es ol d er t h a n 1 7 m o nt h s  h a v e n ot 
f ull y dis p ers e d ( T M; 2 2 m o nt h s) or w er e j u st b e gi n ni n g t h eir v a gr a n c y p eri o d ( M U; 
2 6 m o nt h s). Diff er e n c e i n t h e a g e t h at c a pt i v e a n d wil d a ni m als of t h e s a m e s p e ci es 
r e a c h s e x u al m at urit y is attri b ut e d t o v ari o u s f a ct ors. I n y ell o w b a b o o n s ( P a pi o 
c y n o c e p h al us ), O n y a n g o et al. ( 2 0 1 3) f o u n d diff er e n c e b et w e e n c a pti v e a n d wil d 
i n di vi d u als as w ell as hi g h er r a n ki n g m ot h ers a n d l o w er  r a n ki n g m ot h ers.
4. 5 C h a pt er s u m m ar y 
S p ati al pr o c ess i n cl u di n g n at al dis p ers al ar e i m p ort a nt f or m ai nt ai ni n g wil d 
p o p ul ati o n s, es p e ci all y as t h e n at ur al w orl d f a c es cli m ati c a n d e n vir o n m e nt al 
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c h a n g es ( H a n s ki a n d T h o m as, 1 9 9 4; D u n ni n g et al., 1 9 9 5; S wi nt o n et al., 1 9 9 7; 
Cl utt o n- Br o c k et al., 2 0 0 2). M o st p o p ul ati o n m o d els i n p ut a b asi c ass u m pti o n 
r e g ar di n g dis p ers al e v e nt s, f oll o wi n g a st ati c str at e g y, b ut n at al dis p ers al is n ot a 
si m pl e fi x e d st a g e y e v e nt. I n t his c h a pt er, I f o u n d t h at t h e J a v a n sl o w l ori s m ai nt ai n 
fa mil y u nit s c o m pris e d of t w o a d ult s a n d 1- 2 offs pri n g. It w as pr e vi o u sl y u n k n o w n 
j u st h o w m u c h ol d er si bli n g i nt er a ct s wit h y o u n g er si bli n gs, b as e d o n r e p ort s fr o m 
t h e L F P fi el d sit e t h er e is a hi g h l e v el of c o o p er ati v e c ar e. W h e n t h e y d o dis p ers e 
b ot h m al e a n d f e m al e c a n tr a v el l o n g dist a n c es t o cr e at e a n e w h o m e r a n g e or 
c o nti n u e t o o v erl a p wit h t h eir n at al gr o u p.  N at al dis p ers al is d e p e n d e nt o n t h e 
pr e s e n c e of ki n, t h e p er c e pt u al r a n g e, i n di vi d u al c o g niti v e a bilit y, w hi c h m a y als o 
i n di c ati v e of pl asti cit y i n r e s p o n s e t o t h e pr e di ct e d l e v el of i n br e e di n g. Off s pri n g 
d e v el o p m e nt a n d dis p ers al is s e e mi n gl y r o ot e d i n t h e s o ci al i nt er a cti o n s b et w e e n 
f a mil y gr o u p m e m b ers. H er e I f o c u s e d o n t h e s o ci al as p e ct s of ni g htl y m o v e m e nt s 
a n d s p a ci n g i n t h e J a v a n sl o w l oris ( Fi g ur e 4. 9). T h e s kills t h e y a c q uir e d uri n g t his 
ti m e h el p t h e m t o fi n d a n d est a blis h s uit a bl e h o m e r a n g es. 
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Fi g ur e 4 . 9: Vis u alis ati o n of t h e fr a m e w or k of t h e t h esis hi g hli g hti n g h o w t h e d at a 
a n d c o n cl u si o n s pr e s e nt e d i n C h a pt er 4, fit i nt o t h e c o nt e xt of t h e e ntir e t h esis.  
T o pi cs i n r e d ar e t h e f o c u s of t h e c h a pt er, t o pi cs i n bl u e ar e r el at e d t h o u g h n ot 
e x pli citil y dis c u ss e d.
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C h a pt er 5: R a pi d a c q ui siti o n of a d ult li m b pr o p orti o n s 
f a cilit at e s f e e di n g b e h a vi our s i n y o u n g J a v a n sl o w l ori s e s  
 (N y cti c e b u s j a v a ni c u s ). 
Fi g ur e 5. 1:   J a v a n sl o w l oris (N y cti c e b us j a v a ni c us ) f e e di n g o n g u m at t h e Littl e 
Fir ef a c e Pr oj e ct fi el d sit i n W est J a v a, I n d o n esi a. P h ot o pr o vi d e d b y t h e Littl e 
Fir ef a c e Pr oj e ct. 
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5. 1 I ntr o d u cti o n 
M a m m als t h at r el y o n s p e cifi c f o o d r e s o ur c es m u st als o p o ss ess a s uit e of 
a d a pt ati o n s t o f a cilit at e t h e a c c ess a n d di g esti o n of t h es e f o o d it e m s. B e h a vi o ur al 
a n d m or p h ol o gi c al s p e ci alis ati o n s ass o ci at e d wit h f e e di n g e c ol o g y ar e n ot a bl e 
a m o n g m a m m al s p e ci es ( Di er e nf el d et al., 1 9 8 2 ; D e M uiz o n a n d L a n g e- B a dr é, 1 9 9 7; 
Er c oli a n d Y o ul at o s, 2 0 1 6; N a pl es, 1 9 9 9; T a n, 1 9 9 9 ; L e y et al., 2 0 0 8 ; K o y a b u et al., 
2 0 0 9;  R a v o s a et al., 2 0 1 0). M a m m als t y pi c all y a c q uir e n e e d e d f e e di n g s kills l o n g 
b ef or e s e x u al m at urit y, all o wi n g t h e m t o a c c ess vit al r e s o ur c es b ef or e a d ult h o o d 
( S c h u p pli et al., 2 0 1 6). O n e d e v el o p m e nt al str at e g y, r a pi d gr o wt h i n i nf a nt s, is a 
k n o w n a d a pt ati o n t o ai d i n r e d u ci n g i nf a nt v ul n er a bilit y a n d t o h el p t h e m s ur p ass 
t h e j u v e nil e b ottl e n e c k, ( Willi a ms, 1 9 6 6; C as e, 1 9 7 8; Y o u n g a n d H e ar d- B o ot h, 
2 0 1 6). 
S p e ci alis e d g u m mi v or y is o nl y s e e n i n a s m all n u m b er of A u str ali a n m ar s u pi als a n d 
pri m at es (Irl b e c k a n d H u m e, 2 0 0 3; Vi g ui er, 2 0 0 4). T h es e a ni m als h a v e e v ol v e d 
m or p h ol o gi c al tr ait s a n d b e h a vi o ur al s p e ci ali z ati o n s t o a c c ess a n d di g est g u ms 
( N as h, 1 9 8 6; S mit h, 2 0 1 0; C a b a n a et al., 2 0 1 7 a). P-li n k e d p ol ys a c c h ari d es, s u c h as 
g u ms, r e q uir e s p e cifi c mi cr o b es f or f er m e nt ati o n ( M o n k e, 1 9 4 1; B o ot h a n d 
H e n d ers o n, 1 9 6 3; P o w er a n d M y ers, 2 0 0 9). M a m m als t h at e at g u ms e n a bl e 
f er m e nt ati o n t hr o u g h h a vi n g a l o n g er c e c u m a n d l ar g e i nt esti n e ( C hi v er s a n d 
Hl a di k, 1 9 8 0; S mit h, 1 9 8 2 ; P o w er a n d M y ers, 2 0 0 9). I n a d diti o n t o di g esti v e 
s p e ci ali z ati o n s, g u m mi v or y is oft e n c o n sist e nt wit h p o st cr a ni al a d a pt ati o n s, 
i n cl u di n g k e el e d n ails or cl a ws, w hi c h all o w a ni m als t o cli m b a n d cli n g t o l ar g e tr e e 
tr u n ks a n d br a n c h es f or e xt e n d e d p eri o d s, r e d u ci n g t h e a m o u nt s of e n er g y 
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n e c ess ar y d uri n g g o u gi n g ( K u b ot a a n d I w a m ot o, 1 9 6 6). A cr oss g o u gi n g m a m m als, 
m a n di b ul ar v ari ati o n is ass o ci at e d wit h t h e p er c e nt a g e of g u m i n a s p e ci e s’ di et 
( Vi g ui er, 2 0 0 4). G o u g ers u s e s p e ci ali z e d d e ntiti o n t o d a m a g e a tr e e’s b ar k t o eli cit 
g u m pr o d u cti o n a n d fl o w ( P ett er, 1 9 7 8). I n str e p sirr hi n e pri m at es, t his a d a pt ati o n 
t a k es t h e f or m of a s p e ci alis e d t o ot h c o m b u s e d t o eli cit fl o w of or t o s cr a p e g u m.  
C h arl es- D o mi ni q u e ( 1 9 7 7 a) pr o p o s e d t h at g u ms w er e i n a c c essi bl e t o m a m m als t h at 
l a c k e d cl a ws or m o difi e d n ails. A n u m b er of pri m at es c o n s u m e g u m a n d l a c k t h es e 
f e at ur e s, i n cl u di n g l ess er g al a g o s (G al a g o s e n e g al e nsis ) m o u s e l e m urs (Mi cr o c e b us 
s p p.), a n d t h e sl o w l oris es of Asi a ( N y cti c e b us  s p p.). D es pit e l a c ki n g cl a ws or 
m o difi e d n ails, N e k aris ( 2 0 1 4) n ot e d t h at N y cti c e b us  s p p. ar e tr u e g o u g ers 
c h ar a ct eris e d b y st o ut m a n di bl es, U- s h a p e d hi n d li m b s, a n d c a m o ufl a g e d f ur t h at 
all o w t h e m t o s p e ci aliz e o n e x u d at es u p t o 9 7. 5 % t h eir f e e di n g ti m e ( c.f. S w a p n a et 
al., 2 0 1 0; D as et al., 2 0 1 4). N y cti c e b us  s p p. p o ss ess a s p e ci alis e d t o ot h c o m b a n d a 
r e d u c e d l ast l o w er m ol ar c o m p ar e d t o L oris s p p. f urt h er s u p p orti n g t h eir disti n cti o n 
as o bli g at or y g o u g ers ( B urr o ws et al., 2 0 1 5). I n or d er t o cli n g t o tr e es i n t h e a b s e n c e 
of s p e ci ali z e d n ails or cl a ws, t h e y p o ss ess a h o st of c h ar a ct eristi cs, i n cl u di n g a fir m 
gri p, r e d u c e d s e c o n d di git, a n d a v as c ul ar art er y b u n dl e t h at l o w ers t h e 
t e m p er at ur e of t h eir li m b s c all e d t h e r eti a mir a bili a, e n a bli n g t h e m t o m ai nt ai n 
l o n g- d ur ati o n st ati c p o st ur e s n e c ess ar y f or g o u gi n g g u m (Is hi d a et al., 1 9 9 2; 
Ki n gst o n et al., 2 0 1 0; N e k aris, 2 0 1 4). 
D es pit e a g e n er al l a c k of r e s e ar c h r e g ar di n g N y cti c e b us  o nt o g e n y i n t h e wil d, t h e 
c o n s e n s u s is t h at f or a n a ni m al of it s si z e, N y cti c e b us  h as a l o n g g est ati o n p eri o d ( 6 
m o nt h s) (I z ar d et al., 1 9 8 8; Zi m m er m a n n, 1 9 8 9; N e k aris, 2 0 1 4). T h e p eri o d 
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b et w e e n t h es e d e v el o p m e nt al mil est o n es is p o orl y u n d erst o o d a n d pr e vi o u s 
r e p ort s o n t his t o pi c off er v ar yi n g r e s ult s o n t h e e m er g e n c e of k e y b e h a vi o urs 
( R as m u ss e n, 1 9 8 6; E hrli c h a n d M a c bri d e, 1 9 8 9; Zi m m er m a n n, 1 9 8 9; Fit c h- S n y d er 
a n d E hrli c h, 2 0 0 3). T his v ari ati o n is attri b ut e d t o v ari a bl e c a pti v e c o n diti o n s a n d 
s m all s a m pl e si z es. I n c a pti vit y, i nf a nt s w er e first o b s er v e d c o n s u mi n g s oli d f o o d s at 
∼ 4 0 d a ys ( Zi m m er m a n n, 1 9 8 9) a n d i n t h e wil d Wi e n s a n d Zit z m a n n ( 2 0 0 3)
o b s er v e d t h e s oli d f e e di n g b e h a vi o ur of a n ei g ht- w e e k ol d i nf a nt. I n r e g ar d s t o 
e x u d at es, i n di vi d u als as y o u n g as t hr e e m o nt h s eli cit g u ms fr o m tr e e tr u n ks 
( N e k aris, 2 0 1 4). 
J u v e nil e pri m at es ar e g e n er all y r e g ar d e d as b ei n g l ess s u c c essf ul at f or a gi n g t h a n 
ol d er i n di vi d u als ( Alt m a n, 1 9 8 0, J a n s o n a n d v a n S c h ai k, 2 0 0 2). J u v e nil e pri m at es 
m a y r e q uir e m or e ti m e t o pr o c ess f o o d s t h a n a d ult s ( P o st et al, 1 9 8 0), a n d m a y als o 
b e r e stri ct e d i n t h eir a biliti es t o pr o c ess a n d c o n s u m e c ert ai n f o o d it e m s l e a di n g t o 
diff er e n c es i n t h e ti m e s p e nt f e e di n g o n diff er e nt it e m s ( H arris o n, 1 9 8 3). W h er e 
fo o d it e m s ar e diffi c ult t o pr o c ess, j u v e nil e pri m at es m a y a c q uir e k n o wl e d g e 
t hr o u g h t h e o b s er v ati o n of a d ult gr o u p m e m b ers, alt h o u g h t h er e is wi d e v ari ati o n 
i n s u c h s o ci al t a cti cs of f o o d a c q uisiti o n d uri n g o nt o g e n y i n Pri m at es ( R a p a p ort a n d 
Br o w n 2 0 0 8). T h e e vi d e n c e i n s u p p ort of j u v e nil es’ f e e di n g effi ci e n c y or pr o c essi n g 
a biliti es b ei n g l ess er t h a n a d ult s is i n c o n cl u si v e, a n d v ari es a cr oss s p e ci es a n d 
di et ar y it e m s. J u v e nil e pri m at es m a y b e r e stri ct e d i n t h e f o o d it e m s t h e y c a n 
pr o c ess n ot o nl y fr o m a l a c k of e x p eri e n c e, b ut als o fr o m a l a c k of p h ysi c al str e n gt h, 
p arti c ul arl y i n t h e c as e of e xtr a cti n g h ar d t o a c c ess f o o d s o ur c es s u c h as h ar d-
s h ell e d fr uit s, e m b e d d e d v ert e br at es, a n d s u bt err a n e a n gr ass c or ms ( Fr a g as z y a n d 
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B oi n s ki, 1 9 9 5; Alt m a n n, 1 9 9 8; M a c Ki n n o n, 2 0 0 5). It is li k el y t h at t h e m aj orit y of 
p ri m at es’ l e ar ni n g a b o ut f o o d it e m s m a y h a v e alr e a d y t a k e n pl a c e d uri n g t h eir 
i nf a n c y (J off e, 1 9 9 7), a n d i n d e e d t h e di et of pri m at es n e ar t h e p oi nt of w e a ni n g h as 
b e e n f o u n d t o a ct as a pr e di ct or f or a d ult fit n ess ( Alt m a n n, 1 9 9 8). E v e n if j u v e nil es 
ar e  n ot li mit e d i n t h eir f or a gi n g or f o o d pr o c essi n g a biliti es, t h eir s m all b o d y si z es 
m a y aff e ct t h eir a c c ess t o f o o d s i n a c c essi bl e t o l ar g er, h e a vi er a d ult s ( M e n ar d , 
1 9 8 5;  M e n ar d a n d V all et, 1 9 8 6). 
U ntil n o w, t h er e h as b e e n n o e x pl or ati o n of eit h er t h e b e h a vi o ur al r e p ert oir e u s e d 
t o a c c ess tr e e g u ms or t h e o nt o g e n eti c d e v el o p m e nt of t h es e b e h a vi o urs. H er e, w e 
ai m t o e x pl or e t h e m e c h a nis ms u s e d b y t h e J a v a n sl o w l oris t o a c c ess g u m fr o m t h e 
j u v e nil e p eri o d t o a d ult h o o d. I a d dr e ss t hr e e r e s e ar c h q u esti o n s: ( 1) W h at p h ysi c al 
a d a pt ati o n s f a cilit at e t h e pr ol o n g e d v erti c al p o st ur e s n e e d e d t o a c c ess tr e e tr u n ks ? 
( 2) D o J a v a n sl o w l oris es dis pl a y a n y o nt o g e n eti c v ari ati o n i n t h eir l o c o m ot or
b e h a vi o ur a n d h a bit at us e d uri n g f e e di n g ? ( 3) W h at, if a n y, ar e t h e m or p h o m etri c 
diff er e n c es a cr oss a g e cl ass es a n d d o t h e y i nfl u e n c e l o c o m ot or b e h a vi o ur or h a bit at 
u s e ? F oll o wi n g t h es e q u esti o n s, I h y p ot h esis e t h at y o u n g J a v a n sl o w l oris es will 
q ui c kl y att ai n t h e n e c ess ar y p h ysi c al a n d b e h a vi o ur al c o m p et e n c e t o g o u g e tr e es, 
as g u m is a k e y c o m p o n e nt of t h eir wil d di et ( C a b a n a et al., 2 0 1 7 b). I n a c c or d a n c e 
wit h t his h y p ot h esis, I als o pr e di ct t h at t h er e will b e littl e t o n o diff er e n c e i n h a bit at 
utiliz ati o n, as d efi n e d b y t h eir p o siti o n i n tr e e, a n d t h e di a m et er at br e ast h ei g ht 
( D B H) of f e e di n g tr e es. 
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5. 2  M et h o d s 
S e e s e cti o n s: 
2. 2. 1 Littl e Fir ef a c e  Pr oj e ct ( L F P) 
2. 3. 1 C oll ari n g a n d r el e as e  
2. 3. 2 Ni g htl y o b s er v ati o ns  
2. 3. 3 L o c o m ot or a n d p o st ur al b e h a vi o ur d efi niti o n s 
2. 3. 4 M or p h o m etri c d at a  
2. 4. 7 St atisti c al a n al ysis  
5. 3  R e s ult s  
V erti c al g o u gi n g p ost ur e: 
W hil e f e e di n g a n d f or a gi n g s p e cifi c all y o n tr e e tr u n ks, J a v a n sl o w l oris es of all a g e 
cl ass es u s e d eit h er a n u p w ar d or a d o w n w ar d f a ci n g v erti c al p o st ur e. A ni m als h a d 
eit h er t hr e e or f o ur li m b s i n c o nt a ct wit h t h e s u b str at e, w hil e f e e di n g b ut I n e v er 
o b s er v e d t h e m o n tr e e tr u n ks wit h o nl y t w o li m b s i n c o nt a ct wit h t h e s u b str at e. 
W h e n gri p pi n g t h e s u b str at e, sl o w l oris es pr e ss e d t h eir dist al p h al a n g es i nt o t h e 
s urf a c e of t h e s u b str at e; t h e j oi nt b et w e e n t h e mi dli n e a n d pr o xi m al p h al a n g es w as 
b e nt. T h e p oll e x w as p er p e n di c ul ar t o t h e ot h er di git s a n d is si mil arl y pr ess e d i nt o 
t h e s urf a c e. B ot h f e et w er e u s e d i n a r e v ers e d p o siti o n, w h er e t h e h all u x w as 
a d d u ct e d al o n g t h e s u b str at e, w hil e t h e ot h er f o ur di git s w er e p ar all el t o o n e 
a n ot h er. O n l ar g er s u b str at es, ar ms w er e f ull y e xt e n d e d, b ut o n s m all er tr u n ks, 
ar ms m a y b e fl e x e d at t h e el b o w. T h e hi n d li m b s w er e fl e x e d a n d d e p e n di n g o n t h e 
si z e of t h e s u b str at e, w e o b s er v e d v ar yi n g d e gr e e s of a b d u cti o n, as t h e y wr a p p e d 
ar o u n d t h e s u b str at e. T o g et h er wit h t h e r e v ers e d f o ot p o siti o n, t h e fl e x e d a n d 
a b d u ct e d hi n d li m b cr e at e d a U- s h a p e d a p p e ar a n c e ( Fi g ur e 5. 2 ). 
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Fi g ur e 5. 2:  I m a g es of t w o J a v a n sl o w l oris es i n v erti c al p o st ur e s o n l ar g e- m e di u m 
si z e d s u b str at es. P h ot o s t a k e n at t h e L F P fi el d st ati o n.  
L o c o m ot or b e h a vi o ur d uri n g f e e di n g: 
D uri n g all f e e di n g b o ut s i n cl u di n g t h o s e i n v ol vi n g n o n- g u m it e m s, J a v a n sl o w l oris es 
dis pl a y e d a wi d e r a n g e of l o c o m ot or a n d p o st ur al m o d es i n e q u al m e a s ur e a cr oss 
all t hr e e- a g e cl ass es ( T a bl e 2). V erti c al s u s p e n si o n 2 ( H  = 1 4. 1, df = 2, p = 0. 0 0 1) a n d 
h ori z o nt al s u s p e n si o n 3 ( H  = 1 1. 3 1, df = 2, p = 0. 0 0 3) w er e t h e o nl y p o st ur e s t h at 
st atisti c all y diff er e d, w h er e j u v e nil es a n d s u b- a d ult s dis pl a y e d t h es e p o st ur e s l ess 
t h a n a d ult s or n ot at all. I n j u v e nil es t hr e e p o st ur e s m a d e u p 5 7. 6 % of t h eir 
r e p ert oir e, st a n d ( 2 0. 7 %), v erti c al s u s p e n si o n 4 u p ( 1 5. 6 %), a n d v erti c al s u s p e n si o n 
4 d o w n ( 1 5. 8 %) T h e m o st u s e d p o st ur al m o d es u s e d i n s u b- a d ult s w er e b ot h 
v erti c al s u s p e n si o n 4 u p ( 2 4. 8 ± 4. 2 %) a n d d o w n ( 1 6. 8 ± 1 3. 7 %). V erti c al s u s p e n si o n 
3 u p a n d d o w n w as r ar el y o b s er v e d i n a d ult s a n d s u b- a d ult s ( a d ult s: 1. 3 ± 1. 0 % s u b-
a d ult s: 3. 9 ± 0. 8 %) a n d w as a b s e nt i n j u v e nil es. T h e l o c o m ot or m o d es e m pl o y e d 
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a cr oss all b e h a vi o urs s h o w e d st atisti c all y si g nifi c a nt diff er e n c es i n m or e m o d es 
c o m p ar e d t o t h e l o c o m ot or b e h a vi o urs d uri n g f e e di n g al o n e ( T a bl e 5. 1). T h es e 
diff er e n c es a p p e ar i n w al k ( H = 9. 0 9, df = 2, p = 0. 0 1 1), bri d g e ( H = 1 9. 8 3, df = 2, 
p = 0. 0 0 1), v erti c al s u s p e n si o n 2 ( H  = 1 7. 3 4, df = 2, p < 0. 0 0 0 1), a n d h ori z o nt al 
s u s p e n si o n 3 ( H  = 2 6. 0 5, df = 2, p < 0. 0 0 0 1) 
T a bl e 5. 1:  Pr o p orti o n of l o c o m ot or a n d p o st ur al m o d es u s e d w hil e f e e di n g a n d 
a cr oss all b e h a vi o urs i n wil d J a v a n sl o w l oris es.  Pr o p orti o n s ar e pr es e nt e d as t h e 
m e a n a n d st a n d ar d d e vi ati o n ( S D), wit h t h e n u m b er of i n cl u d e d i n di vi d u als list e d at 
t h e t o p ( N). 
L o c o m ot or / P o st ur al M o d e s  
F e e di n g  A d ult ( 2 2)  S u b -a d ult ( 5)  J u v e nil e ( 9) 
M e a n  S D  M e a n  S D  M e a n  S D  
St a n d  2 0. 3  1 1. 9  1 0. 2  7. 3  2 0. 7  1 7. 7  
V erti c al S u s p e n si o n 4 U p  1 4. 4  9. 6  2 4. 8  4. 2  1 5. 7  2 2. 5  
V erti c al S u s p e n si o n 4 D o w n  1 1. 0  6. 5  1 6. 8  1 3. 7  2 1. 3  1 9. 4  
V erti c al S u s p e n si o n 2 * *  9. 2  1 0. 4  6. 8  4. 0  0. 2  0. 7  
Sit  8. 6  9. 8  6. 4  2. 9  6. 2  1 1. 5  
H ori z o nt al s u s p e n si o n 4  8. 2  5. 5  8. 8  6. 0  6. 0  1 0. 4  
H ori z o nt al S u s p e n si o n 2  6. 5  6. 2  7. 8  1 1. 8  1. 2  3. 3  
Cli m b D o w n  3. 9  3. 5  2. 8  3. 7  9. 0  2 2. 0  
Bri d g e  3. 5  3. 8  2. 4  3. 6  4. 4  1 3. 3  
Cli m b U p  2. 9  2. 6  5. 0  4. 0  1. 6  3. 1  
H ori z o nt al S u s p e n si o n 1  2. 8  4. 8  0. 2  0. 4  0. 8  2. 0  
H ori z o nt al S u s p e n si o n 3 *  2. 4  2. 6  0. 4  0. 9  - - 
S u s p e n s or y W al k  1. 5  2. 2  1. 6  3. 6  0. 1  0. 3  
V erti c al S u s p e n si o n 3 U p  1. 4  2. 1  3. 2  4. 4  5. 6  1 6. 7  
W al k  1. 3  2. 0  1. 4  1. 9  0. 2  0. 7  
V erti c al S u s p e n si o n 3 D o w n  1. 1  3. 0  0. 6  1. 3  - - 
Cl i m b H ori z o nt al 1. 0  1. 9  - - 0. 8  2. 0  
H ori z o nt al P o siti o n  1. 0  3. 1  0. 8  1. 8  6. 7  2 0. 0  
All B e h a vi o ur s  A d ult ( 2 4)  S u b -a d ult ( 7)  J u v e nil e ( 2 3) 
Sit  2 0. 7  6. 9  1 4. 0  1 6. 6  1 6. 2  1 5. 7  
Cli m b D o w n  1 5. 5  5. 7  1 2. 0  8. 4  2 0. 7  2 3. 5  
Cli m b U p  1 1. 5  5. 7  1 1. 2  8. 7  1 5. 8  1 3. 6  
St a n d  9. 2  9. 6  3. 2  2. 3  1 2. 6  2 2. 2  
W al k *  8. 3  4. 7  1 8. 9  3 6. 0  8. 1  2 0. 7  
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Sl e e pi n g B all * * *  6. 8  5. 7  0. 8  1. 0  1. 2  3. 1  
Cli m b H ori z o nt al  4. 6  2. 3  4. 5  3. 6  5. 0  5. 9  
V erti c al S u s p e n si o n 4 u p  4. 3  2. 4  4. 7  4. 4  3. 8  5. 4  
H ori z o nt al s u s p e n si o n 4  3. 8  2. 2  2. 9  2. 3  2. 5  4. 4  
Bri d g e * *  3. 1  1. 4  2. 0  2. 1  1. 3  2. 4  
S u s p e n s or y W al k  2. 8  1. 8  2. 2  2. 8  1. 2  4. 2  
V erti c al s us p e n si o n 4 d o w n  2. 6  1. 5  1 7. 7  3 6. 4  3. 1  4. 8  
H ori z o nt al s u s p e n si o n 2  1. 5  1. 3  2. 5  3. 7  1. 5  3. 3  
V erti c al s us p e n si o n 2 * * *  1. 3  1. 9  0. 8  1. 2  0. 5  2. 1  
H ori z o nt al s u s p e n si o n 1 *  1. 0  1. 3  0. 9  2. 3  0. 5  1. 0  
H ori z o nt al s u s p e n si o n 3 * * *  0. 7  0. 6  0. 4  0. 6  0. 1  0. 4  
R a c e w al k  0. 5  0. 7  0. 5  0. 6  4. 5  2 0. 8  
Pl a y -h a n g  0. 2  0. 5  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  
V erti c al s us p e n si o n 3 u p  0. 2  0. 2  0. 6  0. 9  0. 7  2. 5  
V erti c al s us p e n si o n 3 d o w n  0. 1  0. 2  0. 2  0. 3  0. 4  1. 5  
Si g nifi c a nt p- v al u es ar e d e n ot e d wit h a ( *), * < 0. 0 1, * * < 0. 0 0 1, * * * < 0. 0 0 0 1. 
H a bit at utili z ati o n d uri n g f e e di n g: 
T a bl e 3 pr e s e nt s t h e m e a n a n d st a n d ar d d e vi ati o n f or e a c h tr e e p o siti o n v ari a bl e 
b et w e e n a d ult s, s u b- a d ult s, a n d j u v e nil e J a v a n sl o w l oris es. N o n e of t h e m e a s ur e d 
v ari a bl es w hil e f e e di n g pr o vi d e d a n y si g nifi c a nt diff er e n c es. I o b s er v e d t h e 
f oll o wi n g tr e n d s i n t h e a g e s p e cifi c distri b uti o n of tr e e a n d e n vir o n m e nt l o c ati o n s 
d uri n g f e e di n g; i n a d ult s f e e di n g t o o k pl a c e at t h e c e ntr e of t h e tr e e c a n o p y ( 3 0. 7 ± 
1 7. 5 %), t h e cr o w n ( 1 7. 9 ± 2 0. 9), tr u n k ( 1 7. 4 ± 1 1. 4 %), a n d p eri p h er y ( 1 7. 1 ± 9. 7 %), 
wit h t h e r e m ai ni n g l o c ati o n s u s e d l ess t h at 1 % of t h e ti m e. J u v e nil es s p e nt m o st of 
t h eir ti m e i n t h e p eri p h er y ( 3 2. 5 ± 2 2. 1 %), t h e n t h e c e ntr e ( 3 2. 0 ± 1 6. 7 %) a n d t h e 
tr u n k ( 2 1. 7 ± 1 4. 1 %) ( T a bl e 5. 2). W e f o u n d n o si g nifi c a nt diff er e n c e i n t h e m e a n 
D B H of t h e tr e es u s e d b y a d ult s ( 3 8. 0 ± 1 6. 9 c m), s u b- a d ult s ( 3 4. 9 ± 1 4. 0 c m), a n d 
j u v e nil es ( 3 7. 6 ± 1 6. 7 c m). 
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T a bl e 5. 2:  M e a n, N a n d st a n d ar d d e vi ati o n ( S D) of wil d J a v a n sl o w l oris es 
(N y cti c e b us j a v a ni c us ) h a bit at u s e v ari a bl e d es cri b e d as P o siti o n i n Tr e e. 
 
M or p h o m etri c m e a s ur es: 
W e o b s er v e d si g nifi c a nt diff er e n c es i n fi v e m e a s ur e s, b o d y m ass ( H  = 3 8. 3, df = 2, 
p < 0. 0 0 0 1), t ot al b o d y l e n gt h ( H  = 9. 2, df = 2, p = 0. 0 1 0), h e a d l e n gt h (H  = 8. 8, df = 2, 
p = 0. 0 1 2), u p p er ar m l e n gt h ( H = 8. 6, df = 2, p = 0. 0 1 3), a n d l o w er ar m l e n gt h ( H = 1 1. 0, 
df = 2, p < 0. 0 0 0 1) . T a bl e 5. 3 dis pl a ys t h e m e a n, N n u m b er of m e a s ur e m e nt s, a n d 
st a n d ar d d e vi ati o n f or e a c h m or p h o m etri c m e a s ur e f or e a c h a g e cl ass. T h e 
j u v e nil es h a d t h e s m all est m e a n b o d y m ass ( 6 0 9. 7 ± 1 2 1. 4 g), f oll o w e d b y t h e s u b-
a d ult s ( 8 1 9. 4 ± 3 8. 5 g), t h e n a d ult s ( 9 0 7. 2 ± 7 2 . 0 g). I n c o ntr ast t o t h e u p p er a n d 
l o w er ar m l e n gt h s, w hi c h w er e l o w er i n j u v e nil es, t h e u p p er a n d l o w er l e g l e n gt h s 
s h o w e d v er y littl e diff er e n c e a cr oss a n d wit hi n a g e cl ass es. H e a d l e n gt h, h e a d 
wi dt h, h a n d s p a n, f o ot s p a n, t h e pr o p orti o n al i n di c es, b ot h ar m/ b o d y l e n gt h a n d 
hi n dli m b/ b o d y l e n gt h ( Fi g ur e 5. 3) s h o w e d n o s u b st a nti al v ari ati o n s. T h e t w o 
c a n o ni c al a x es i d e ntifi e d b y t h e C a n o ni c al v ari at e a n al ysis ( C V A) a c c o u nt e d f or 
8 9. 2 % a n d 1 0. 8 % of a g e cl ass v ari ati o n ( Wil k’s λ  = 0. 2 3 5, p < 0. 0 0 0 1) ( Fi g ur e 5. 4). 
B o d y w ei g ht c o ntri b ut e d t h e m ai n dis cri mi n ati o n al o n g t h e first a xis a n d t ot al b o d y 
l e n gt h w as t h e m ai n dis cri mi n a nt al o n g t h e s e c o n d a xis. O v er all, a g e cl ass es w er e 
P o siti o n i n Tr e e  A d ult ( 1 6)  J u v e nil e ( 6) 
 M e a n  S D  M e a n  S D  
C e ntr al  3 0. 6  1 7. 6  3 2. 0  1 6. 7  
Cr o w n  1 8. 0  2 1. 0  1 3. 0  6. 9  
Tr u n k  1 7. 4  1 1. 4  2 1. 7  1 4. 1  
P eri p h er y  1 7. 1  9. 8  3 2. 5  2 2. 1  
U n d er gr o wt h  0. 8  1. 0  1. 0  2. 4  
T err e stri al  0. 1  0. 3  - - 
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c orr e ctl y cl assifi e d 9 0 % of t h e ti m e, 9 5. 6 % f or A d ult s, 5 0 % f or S u b- a d ults, 1 0 0 % f or 
J u v e nil es. T h e r e s ult s of t h e G L M s s h o w e d t h at n o n e of t h e m or p h o m etri c 
m e a s ur e s h a d pr e di cti v e p o w er f or t h e r e s p o n s e v ari a bl es; pr o p orti o n of ti m e s p e nt 
i n v erti c al s u s p e n si o n 4 u p/ d o w n or v erti c al s us p e n si o n 3 u p/ d o w n. T h e gr o wt h 
all o m etri es pr o vi d e d b y L S r e gr essi o n f or h e a d l e n gt h, h e a d wi dt h, h a n d s p a n, f o ot 
s p a n, u p p er ar m, l o w er ar m, u p p er l e g a n d l o w er l e g ar e pr e s e nt e d i n Fi g ur e 5. 5 
a n d T a bl e 5. 4. F o ot s p a n ( 0. 0 3), h a n d s p a n ( 0. 0 7), a n d u p p er l e g ( 0. 0 6) h a d t h e 
l o w est c o effi ci e nt s; u p p er ar m ( 0. 2 3), l o w er l e g ( 0. 1 8), a n d h e a d l e n gt h ( 0. 1 7) w er e 
t h e hi g h est. 
T a bl e 5. 3:  M or p h o m etri c m e a s ur e s of wil d J a v a n sl o w l oris es, r e s ult s i n cl u d e t h e 
m e a n w ei g ht i n gr a ms ( g) a n d l e n gt h i n milli m etr e s, t h e n u m b er of i n di vi d u als 
m e a s ur e d ( N) a n d t h e st a n d ar d d e vi ati o n ( S D). 
A d ult  S u b -a d ult  J u v e nil e 
M e a n  S D  N  M e a n  S D  N  M e a n  S D  N  
B o d y W ei g ht * * *  9 0 7. 2  7 2. 0  3 2  8 1 9. 3  3 8. 5  1 2  6 0 9. 7  1 2 1. 4  1 4  
T ot al B o d y L e n gt h *  2 6 6. 2  1 4. 4  3 0  2 5 0. 8  1 1. 2  1 0  2 4 4. 4  3 2. 1  1 0  
H e a d Wi dt h  5 1. 5  9. 2  3 0  4 7 . 8 5. 2  1 2  4 5. 6  1 5. 8  1 2  
H e a d l e n gt h *  5 4. 7  1 1. 2  2 9  5 0. 7  5. 5  1 2  3 8. 5  2 0. 4  1 2  
F o ot S p a n  7 3. 3  6. 0  2 8  7 2. 9  7. 3  1 1  7 1. 4  9. 8  1 0  
H a n d S p a n  5 9. 0  6. 7  2 9  5 7. 8  5. 3  1 0  5 7. 4  5. 1  1 0  
L o w er L e g L e n gt h  8 7. 9  1 0. 9  2 9  8 4. 5  5. 8  1 2  8 1. 3  8. 0  1 1  
U p p er L e g L e n gt h  8 3. 7  9. 6  2 8  8 1. 7  5. 4  1 2  7 9. 4  9. 4  1 1  
L o w er Ar m L e n gt h *  7 5. 0  4. 2  3 0  7 3. 1  5. 0  1 2  6 4. 4  1 6. 0  1 2  
U p p er Ar m L e n gt h *  7 9. 4  5. 9  3 0  7 4. 6  6. 8  1 2  7 2. 3  9. 1  1 1  
Si g nifi c a nt p- v al u e s ar e d e n ot e d wit h a ( *), * < 0. 0 1, * * < 0. 0 0 1, * * * < 0. 0 0 0 1. 
C h a pt er 5| P h ysi c al O nt o g e n y 
1 2 5  
Fi g ur e 5. 3 : Pr o p orti o n i n di c es, f or eli m b/t ot al b o d y l e n gt h a n d hi n dli m b/ t ot al b o d y 
l e n gt h c al c ul at e d fr o m t h e li m b m e a s ur e m e nt s t a k e n fr o m NA = 3 0, N S A = 1 1, N J= 8. 
Err or b ars r e pr e s e nt st a n d ar d err or.  
Fi g ur e 5. 4:  C a n o ni c al v ari at e a n al ysis ( C V A) c al c ul at e d wit h ei g ht m or p h o m etri c 
m e a s ur e s a n d t hr e e a g e cl ass i d e ntifi er s ( A d ult, S u b- a d ult, a n d J u v e nil e) ( Wil k’s 
λ  =  0. 2 3 5,  p  < 0. 0 0 0 1). Cr oss es i n di c at e t h e c e ntr oi d of e a c h gr o u p t h at d efi n e d t h e 
c a n o ni c al c o m p o n e nt a x es f or C a n 1 a n d C a n 2, p er c e nt a g e r e pr es e nt s t h e i nfl u e n c e 
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Fi g ur e 5 . 5: Bi v ari at e pl ot s of m or p h o m etri c m e as ur e s a n d b o d y w ei g ht i n J a v a n 
sl o w l oris es ( N y cti c e b us j a v a ni c us ). T h e g e n er at e d l e a st s q u ar e r e gr essi o n f or m ul a 
is pr e s e nt e d a b o v e e a c h pl ot.  
y = 1. 4 2 + 0. 1 5 x  
y = 1. 4 0 + 0. 1 8 x  y = 1. 7 3 + 0. 0 6 x  
y = 1. 2 2 + 0. 1 7 x  y = 1. 3 7 + 0. 1 1 x  
y = 1. 5 6 + 0. 0 7 x  y = 1. 7 8 + 0. 0 3 x  
y = 1. 2 2  + 0. 2 3 x  
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T a bl e 5. 4:  R e gr essi o n st atisti cs f or all o m etri c bi v ari at e pl ot s pr e s e nt e d i n Fi g ur e 5. 5 
Tr ait  R 2 L S -i nt er c e pt p -v al u e
L o w er ar m  0. 1 2  0. 1 5  < 0. 0 0 0 1  
U p p er ar m  0. 1 5  0. 2 3  < 0. 0 0 0 1  
L o w er l e g  0. 0 9  0. 1 8  0. 0 0 4  
U p p er l e g  0. 0 1  0. 0 6  0. 3 3 2  
H e a d l e n gt h  0. 0 4  0. 1 7  0. 0 7 2  
H e a d wi dt h  0. 0 1  0. 1 1  0. 3 4 6  
H a n d s p a n  0. 0 2  0 . 0 7 0. 2 1 0  
F o ot s p a n  0. 0 3  0. 0 3  0. 6 4 4  
5. 4  Di s c u s si o n 
I o b s er v e d t h at J a v a n sl o w l oris es r el y o n t h eir h a n d, f o ot, a n d li m b m or p h ol o g y i n 
pl a c e of s p e ci ali z e d n ails or cl a ws t o m ai nt ai n v erti c al p o st ur e s o n l ar g e tr e e tr u n ks. 
I n r el ati o n t o t his i m p ort a nt f e e di n g a d a pt ati o n, y o u n g a ni m als o bt ai n a d ult b o d y 
pr o p orti o n s a n d g ai n l o c o m ot or a n d p o st ur al c o m p et e n c e b y t hr e e m o nt h s of a g e. 
S o m e v ari a bl es s u c h as ar m m e a s ur e s s c al e d is o m etri c all y, w hil e l e g, h a n d, a n d f e et 
m e a s ur e s s c al e d all o m etri c all y a n d t h u s w er e r el ati v el y l ar g er i n j u v e nil es. T h e a g e 
cl ass es s h o w e d littl e diff er e n c e i n h a bit at utiliz ati o n, a n d t h e g e n er al m or p h o m etri c 
m e a s ur e s w er e n ot d et er mi n a nt s of t h e pr o p orti o n of v erti c al p o st ur al m o d es. 
F e e di n g o n g u ms a n d e x u d at es i n sl o w l oris es is r efl e ct e d t o s o m e e xt e nt i n t h eir 
p el a g e, lif e hist or y, m a n di bl e m or p h ol o g y, a n d s o ci al b e h a vi o ur ( N e k aris et al., 
2 0 1 0). I n c o nj u n cti o n wit h all t h e p h ysi ol o gi c al, m or p h ol o gi c al, a n d b e h a vi o ur al 
a d a pt ati o n s t h at f a cilit at e g o u gi n g a n d e x u d at e c o n s u m pti o n i n J a v a n sl o w l oris es, 
d at a pr e s e nt e d h er e s u g g est a n o nt o g e n eti c a d a pt ati o n a s w ell. 
V erti c al g o u gi n g p ost ur e: 
J a v a n sl o w l oris es a cr oss all a g e cl ass es u s e d t h eir h a n d s, f e et, a n d li m b s t o 
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m ai nt ai n v erti c al p o st ur es o n l ar g e tr e e tr u n ks. M a m m als t h at l a c k s p e ci ali z ati o ns 
li k e cl a ws or s u cti o n c u p s s u c h as J a v a n sl o w l oris es c a n o nl y gr as p l ar g e v erti c al 
s u b str at es if t h e y c a n e x ert e n o u g h f or c e o n t h e s urf a c e t hr o u g h a d d u cti n g li m b s 
i n w ar d s ( C art mill, 1 9 7 9). T o t h w art gr a vit y t h es e a ni m als m u st r el y o n a st ati c 
fri cti o n gri p, w hi c h is m ai nt ai n e d t hr o u g h t h e i nt er a cti o n of t h eir v ol ar p a d s, t h e 
s u b str at e s urf a c e, a n d t h e n or m al c o m p o n e nt of fri cti o n al f or c e cr e at e d fr o m 
pr e ssi n g a g ai n st t h e s u b str at e (J o h n s o n et al., 2 0 1 5). C o n si d er e d u ni q u e a m o n g 
pri m at es f or t h eir l o c o m ot or a n d p h ysi c al c h ar a ct eristi cs (Is hi d a et al., 1 9 9 2; S ell er s, 
1 9 9 6), J a v a n sl o w l oris es m a y als o u s e as p e ct s of t h es e f e at ur e s t o cr e at e t h e 
n e e d e d f or c e t o u p h ol d v erti c al p o st ur es o n tr e e tr u n ks; t o c o nfir m t his n oti o n 
f urt h er st u di es o n t h e f or c e of t h e N y cti c e b us  gri p i n a c o ntr oll e d s etti n g ar e 
r e q uir e d. 
Alt h o u g h I di d n ot r e c or d s p e cifi c gr as pi n g b e h a vi o urs i n t his st u d y, it is cl e ar d uri n g 
o ur li v e o b s er v ati o n s a n d t hr o u g h p h ot o s t h at, as st at e d b y G e b o ( 1 9 8 5), N y cti c e b us  
s p p. u s e a I – V gr as p, w hil e e n g a gi n g wit h s u b str at es, w hi c h u s es t h e fl e xi n g f or c e of 
t h e h all u x t o o p p o s e t h e fl e xi n g f or c e of t h e f o ur l at er all y pl a c e d di git s. G e b o ( 2 0 1 1) 
l at er r e visit e d v erti c al cli n gi n g a n d l e a pi n g, d et aili n g t h e m or p h ol o gi c al f e at ur es 
pr e s e nt i n str e p sirr hi n es t h at i n h er e ntl y f a cilit at e a c c ess t o v erti c al s u b str at es, 
n oti n g t h at str e p sirr hi n es e v ol v e d m o difi e d u p p er a n kl e j oi nt s t o i m pr o v e f o ot 
a b d u cti o n a n d l at er al r ot ati o n, w hi c h ulti m at el y i m pr o v es t h eir a bilit y t o utili z e 
v erti c al s u b str at es. T h o u g h G e b o ( 2 0 1 1) st at e d t h at o nl y i n drii d s, l e pil e m uri d s, 
g al a gi d s, a n d t o s o m e e xt e nt g e ntl e l e m urs, c o ul d b e c o n si d er e d v erti c al cli n g ers, 
J a v a n sl o w l oris es, g e n er all y r e g ar d e d o nl y as a sl o w cli m b er, p o ss ess m a n y of t h e 
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s a m e m or p h ol o gi c al m o difi c ati o n s as v erti c al cli n g ers. O ur d at a s h o w e d t h at 
v erti c all y cli n gi n g is o n e of t h eir m o st c o m m o n p o st ur e s i n t h e wil d. 
L o c o m ot or b e h a vi o ur a n d h a bit at utili z ati o n d uri n g f e e di n g: 
W hil e f e e di n g, J a v a n sl o w l oris es dis pl a y a d ult-li k e l o c o m ot or a n d p o st ur al 
c o m p et e n c e d uri n g d e v el o p m e nt, o nl y dis pl a yi n g t w o si g nifi c a ntl y diff er e nt 
l o c o m ot or m o d es a m o n g a d ult s, s u b- a d ult s, a n d j u v e nil es. T h e i n cr e as e d n u m b er of 
si g nifi c a nt diff er e n c es s e e n a cr oss all b e h a vi o urs c o ntr ast s t h e l o w l e v el of 
diff er e n c es s e e n d uri n g f e e di n g, hi g hli g hti n g t h e i m p ort a n c e of l o c o m ot or a n d 
p o st ur al c o m p et e n c e t o a c c ess c ert ai n f o o d r e s o ur c es. K n o wi n g t h at g u ms eli cit e d 
fr o m tr e es c a n m a k e u p as m u c h as 9 7. 5 % of t h e N y cti c e b us  f e e di n g ti m e ( S w a p n a 
et al., 2 0 1 0; D as et al., 2 0 1 4), it is n ot s ur prisi n g t h at j u v e nil es a n d a d ult s u s e tr e e 
tr u n ks i n e q u al m e a s ur e d uri n g f e e di n g b o ut s. T y pi c all y u s e d o n s m all er si z e d 
tr u n ks a n d br a n c h es w hil e i n di vi d u als b e gi n t o bri d g e fr o m o n e s u b str at e t o t h e 
n e xt, V erti c al S u s p e n si o n 2 is virt u all y u n o b s er v e d i n j u v e nil es. Bri d gi n g, w hi c h is 
ass o ci at e d wit h V erti c al S u s p e n si o n 2 r e q uir es i n di vi d u als t o m ai nt ai n t h eir b al a n c e 
a n d q ui c kl y r e- est a blis h st a bilit y o n c e t h e y cr o ss a g a p (Is hi d a et al., 1 9 9 2). 
H ori z o nt al S u s p e n si o n 3 a g ai n is a r ar el y s e e n m o d e, b ut is as s o ci at e d wit h gr a b bi n g 
i n s e cts d uri n g S u s p e n s or y W al k a n d is t y pi c all y cl assifi e d as S u s p e ns or y W al k 
i n st e a d of H oriz o nt al S u s p e n si o n 3, b e c a u s e it c a n b e diffi c ult t o s e e t h e f ast m o vi n g 
h a n d of sl o w l oris es w hil e t h e y gr as p i n s e ct s i n t h e wil d ( Str ei c h er et al., 2 0 1 2). 
I n c o ntr ast, t h e o nt o g e n eti c diff er e n c es s e e n i n l o c o m ot or m o d es a cr oss all 
b e h a vi o urs s u g g est t h at i n d e e d t h er e ar e s o m e p h ysi c al or b e h a vi o ur al diff er e n c es 
t h at pr e v e nt j u v e nil e J a v a n sl o w l oris es fr o m f ull y mirr ori n g a d ult s wit hi n t h e s a m e 
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e n vir o n m e nt. R es e ar c h ers w or ki n g o n o nt o g e n y a n d p o siti o n al b e h a vi o ur, cit e 
e x pl or at or y b e h a vi o ur, c h a n gi n g m u s c ul os k el et al s yst e m s a n d v ar yi n g 
e n vir o n m e nt al pr e ss ur es as e x pl a n ati o n s f or si g nifi c a nt diff er e n c es i n l o c o m ot or 
b e h a vi o ur b et w e e n j u v e nil es a n d a d ult s ( W or k m a n a n d C o v ert, 2 0 0 5; B e z a n s o n, 
2 0 0 9; D u n h a m, 2 0 1 5). T h e m or p h o m etri c s c ali n g r e p ort e d i n t his st u d y hi g hli g ht s 
h o w v erti c al cli n gi n g a n d g u m f e e di n g ar e ess e nti al as p e ct s of J a v a n sl o w l oris 
s ur vi v al a n d all o ws j u v e nil es t o a c c ess tr e e tr u n ks t h e w a y a d ult s d o. 
M or p h o m etri c m e a s ur es: 
T h e b asi c m or p h o m etri c diff er e n c es a m o n g a d ult, s u b- a d ult, a n d j u v e nil e J a v a n 
sl o w l oris es w er e li mit e d t o t h eir b o d y m ass, t ot al b o d y l e n gt h, ar m l e n gt h, a n d 
h e a d l e n gt h. T h e m e a n b o d y m a ss i n j u v e nil es w as al m o st t w o-t hir d s of t h e m e a n i n 
a d ult s, wit h s u b- a d ult s n e arl y 1 0 0 g l ess t h a n t h e a d ult s. Wit hi n j u v e nil es w e f o u n d 
a wi d e r a n g e of v ari ati o n, e vi d e nt i n t h e hi g h st a n d ar d d e vi ati o n. T h e o nt o g e n eti c 
diff er e n c e i n b o d y m ass, w hi c h is a pr o p o s e d i nfl u e nti al f a ct or f or l o c o m oti o n a n d 
s u b str at e s el e cti o n ( Fl e a gl e a n d Mitt er m ei er, 1 9 8 0; H ur o v, 1 9 9 1), di d n ot i nfl u e n c e 
t h e o b s er v e d i n di vi d u als’ a bilit y t o s e c ur e n e c ess ar y r e s o ur c es s u c c essf ull y. T h es e 
d at a f urt h er s u p p ort t h e ass erti o n b y Pr e u s c h oft et al. ( 1 9 9 8) t h at str e p sirr hi n es 
a n d t arsi ers s h o w n o a p p ar e nt c orr el ati o n b et w e e n b o d y si z e a n d pr ef err e d 
l o c o m ot or m o d e, d u e t o t h eir li mit e d a b s ol ut e b o d y si z e v ari ati o n. 
Si mil ar t o pr e vi o u s st u di es o n y o u n g pri m at e i n di vi d u als c o m p ar e d t o a d ult 
c o n s p e cifi cs, y o u n g J a v a n sl o w l oris es h a d a h a n d a n d f o ot s p a n c o m p ar a bl e t o b ot h 
a d ult s a n d s u b- a d ult s, w hil e m ai nt ai ni n g a r el ati v el y s m all er b o d y si z e. T his 
r el ati o n s hi p is a m e c h a nis m t o i m pr o v e st a bilit y i n ar b or e al e n vir o n m e nts (J u n g ers 
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a n d Fl e a gl e, 1 9 8 0; L a m m ers a n d G er m a n, 2 0 0 2; Y o u n g, 2 0 0 9); I als o n ot e t h at b ot h 
h a n d s a n d f e et ar e k e y pr o p o n e nt s i n v erti c al cli n gi n g. As I pr e di ct e d, y o u n g J a v a n 
sl o w l oris es q ui c kl y att ai n t h e n e c ess ar y p h ysi c al a n d b e h a vi o ur al c o m p et e n c e t o 
v erti c all y cli n g a n d g o u g e tr e e s. T h es e fi n di n gs ar e s u p p ort e d b y t h e f a ct t h at J a v a n 
sl o w l oris es p o ss ess w h at M arti n ( 1 9 7 5) b eli e v e d t o b e a vit al g o u gi n g t o ol, t h eir 
t o ot h c o m b, at a y o u n g a g e. R e p ort s o n sl o w l oris d e nt al er u pti o n v ar y, w h er e s o m e 
r e p ort t h at t h e y ar e eit h er b or n wit h a f ull s et of t e et h ( P o ur n ell e, 1 9 5 5), c o m pl et e 
t h eir a d ult d e ntiti o n as e arl y a s si x m o nt h s ( S mit h et al., 1 9 9 4), or n o l at er t h a n ni n e 
m o nt h s ( Hill, 1 9 3 7). M arti n ( 1 9 7 5) t h o u g ht t h at a c c ess t o g u ms w as t h e m ai n 
e v ol uti o n ar y p ur p o s e of t h e t o ot h c o m b a n d t h at gr o o mi n g d e v el o p e d s e c o n d aril y. 
T o r ei nf or c e t h es e fi n di n gs w e w o ul d n e e d t o l o o k at t h e o nt o g e n eti c tr aj e ct or y i n a 
br o a d er p h yl o g e n eti c c o nt e xt, c o m p ari n g v ari o u s pri m at e s p e ci es. 
F o c u s e d o n t h e r es ult s pr e s e nt e d h er e w e s u g g est t h at m or e pri m at es c o ul d b e 
a d a pt e d t o utiliz e r a pi d gr o wt h t o r e d u c e i nf a nt v ul n er a bilit y. T his n oti o n is 
s u p p ort e d b y t h e r a pi d p h ysi c al c o m p et e n c e d uri n g f e e di n g o b s er v e d i n t his st u d y, 
a n d s u g g esti o n fr o m ot h er r e s e ar c h ers of diss o ci ati o n a m o n g lif e hist or y tr ait s, 
i n cl u di n g b o d y m ass, br ai n si z e, a g e of m at ur ati o n, a n d o nt o g e n eti c p o siti o n al 
p att er n s ( G o dfr e y et al., 2 0 0 1; P er eir a a n d L ei g h, 2 0 0 3; L ei g h, 2 0 0 4; B e z a n s o n, 
2 0 0 9 ). A c q uiri n g a d ult-li k e p h ysi c al f e at ur e s a n d b e h a vi o urs is pr es e nt i n ot h er 
a ni m als t h at s h ar e t h e s a m e b e h a vi o ur al a n d p h ysi ol o gi c al tr ait s as J a v a n sl o w 
l oris es, i n cl u di n g n o ct ur n alit y (A ot us ), l o w b as al m et a b oli c r at e (T arsi us ), sl o w 
q u a dr u p e d al cli m bi n g ( C h ol o e p us ) a n d n e o n at e p ar ki n g (V ar e ci a ) ( V es el o u s k y, 
1 9 6 6 ; Di xs o n a n d Fl e mi n g, 1 9 8 1; P er eir a et al., 1 9 8 7; R o b ert s, 1 9 9 4). L ei g h ( 1 9 9 4) 
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f o u n d t h at c o m p ar e d t o fr u gi v or o u s a nt hr o p oi ds, f oli v or o u s a nt hr o p oi ds att ai n e d 
a d ult b o d y si z e at a n e arli er a g e. S h e s u g g est e d a n u m b er of f a ct ors t h at w o ul d l e a d 
t o t his diff er e n c e, f o c u si n g o n di et t y p e a n d t h e v ar yi n g ris ks e a c h gr o u p f a c es t o 
r etri e v e f o o d r e s o ur c es. Li k e f oli a g e, e x u d at es ar e c o n si d er e d t o b e a m or e st a bl e 
f o o d r e s o ur c e c o m p ar e d t o fr uit s, w hi c h m a y a c c o u nt f or t h e o nt o g e n eti c si mil arit y 
b et w e e n f oli v or o u s a nt hr o p oi d s, pil o s a n s a n d J a v a n sl o w l oris es. I n pri m at es, t h e 
i nfl u e n c e of o nt o g e n y o n l o c o m ot or b e h a vi o ur a n d h a bit at utiliz ati o n v ari e s fr o m 
s p e ci es t o s p e ci es. D es pit e diff er e n c es i n b o d y si z e a n d a g e, s e v er al pri m at e s p e ci es 
e m pl o y v ari o u s l o c o m ot or a n d p o st ur al m o d es i n e q u al m e as ur e ( D or a n, 1 9 9 2, 
1 9 9 7; W ells a n d T ur n q uist, 2 0 0 1 ; L a wl er, 2 0 0 6; T hr o p e a n d Cr o m pt o n, 2 0 0 6; 
B e z a n s o n, 2 0 0 9; Z h u et al., 2 0 1 5;). 
I h a v e y et t o u n d erst a n d t h e ori gi n a n d p ot e nti al i m p a ct t h at tr e e g o u gi n g a n d g u m 
f e e di n g m a y h a v e h a d o n t h e d e v el o p m e nt a n d e v ol uti o n of N y cti c e b us  s p e ci es. 
B urr o ws et al. ( 2 0 1 5) n ot e d t h at it is u nli k el y t h at tr e e g o u gi n g e xist e d i n t h e l ast 
c o m m o n a n c est or of l orisif or ms, b ut t h at it e v ol v e d m ulti pl e ti m e s f oll o wi n g t h e 
s plit of L orisi d a e a n d G al a gi d a e. If e x u d ati v or y e v ol v e d i n d e p e n d e ntl y m ulti pl e 
ti m e s, t h e v ar yi n g a d a pt ati o n s s e e n i n h o w s p e ci es eli cit g u ms or a c c ess tr e e tr u n ks 
is r e pr e s e nt ati v e of t h eir i n di vi d u al li n e a g es a n d t h e s p e cifi c e n vir o n m e nt al 
pr e ss ur e s at t h e ti m e e x u d ati v or y e m er g e d. As a n o n-l e a pi n g pri m at e, J a v a n sl o w 
l ori s es h a v e s e e mi n gl y m o difi e d t h eir li m b, h a n d, a n d f o ot m or p h ol o gi e s t o 
f a cilit at e a c c ess t o v erti c al s u b str at es. H a vi n g hi g hli g ht e d t h e i m p ort a n c e of 
p h ysi c al c o m p et e n c e t o a c c ess g u ms, J a v a n sl o w l oris es m a y li mit t h e p eri o d of ti m e 
w h er e t h es e s p e ci aliz ati o n s ar e o ut of r e a c h, t o i n cr e as e t h e li k eli h o o d t h at 
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off s pri n g r e a c h s e x u al m at urit y, s ur p assi n g t h e j u v e nil e b ottl e n e c k. 
I n t h e pr e s e nt st u d y, I f o c u s e d o n t h e g u m f e e di n g di et of J a v a n sl o w l oris es a n d t h e 
p ot e nti al o nt o g e n eti c a d a pt at i o n s u s e d t o f a cilit at e it, b ut t his c as e o nl y e x e m plifi es 
t h e c o m pl e x r el ati o n s hi p b et w e e n f e e di n g e c ol o g y a n d t h e s p e ci ali z e d a d a pt ati o ns 
t h at e v ol v e d t o e n a bl e it. A cr oss all m a m m al s p e ci es, u ni q u e a d a pt ati o n s e m er g e t o 
i n cr e as e t h e li k eli h o o d of s ur vi v al, i n cl u di n g r e d u ci n g pr e d ati o n ris ks or m at er n al 
e n er g eti c e x p e n dit ur e. G ai ni n g a d ult- li k e b o d y pr o p orti o n s is y et a n ot h er of m a n y 
str at e gi es u s e d t o a c hi e v e t his g o al. 
5 . 5 C h a pt er s u m m ar y 
I n t his c h a pt er, I hi g hli g ht t h e i m p ort a nt r ol e g u m pr o d u ci n g tr e es pl a y i n t h e di et 
a n d l o c o m ot or b e h a vi o ur of N. j a v a ni c us . T h eir r eli a n c e of g u m pr o d u ci n g tr e es is 
r efl e ct e d i n t h eir p h ysi c al o nt o g e n y.  T h e r a pi d a c q uisiti o n of a d ult li m b pr o p orti o n s 
a n d t h e i n disti n g uis h a bl e pr o p orti o n of e m pl o y e d l o c o m ot or b e h a vi o urs o b s er v e d 
d u ri n g f e e di n g s p e a k t o t h eir p h ysi c al s p e ci ali z ati o n f or v erti c al cli n gi n g. I n t his 
c h a pt er I f o c u s e d o n t h e p h ysi c al as p e ct s of ni g htl y m o v e m e nt a n d s p a ci n g i n t h e 
J a v a n sl o w l oris ( Fi g ur e 5. 6). N o w t h at I h a v e est a blis h e d t h eir p h ysi c al c a p a cit y t o 
a c c ess a n d c o n s u m e g u m e v e n at a y o u n g a g e, I e x pl or e t h e w a y i n di vi d u als l o c at e 
a n d r et ur n t o t his s p ati all y dis p ers e d r es o ur c e. U n d erst a n di n g h o w a n a ni m al 
p er c ei v es t h eir e n vir o n m e nt will f a cilit at e a b ett er u n d erst a n di n g of w h at t h e y n e e d 
t o s ettl e wit hi n a n e w ar e a s u c c essf ull y.  
C h a pt er 5| P h ysi c al O nt o g e n y 
1 3 4  
Fi g ur e 5. 6:  Vis u alis ati o n of t h e fr a m e w or k of t h e t h esis hi g hli g hti n g h o w t h e d at a 
a n d c o n cl u si o n s pr e s e nt e d i n c h a pt er 5, fit i nt o t h e c o nt e xt of t h e e ntir e t h esi s. 
T o pi cs i n r e d ar e t h e f o c u s of t h e c h a pt er, t o pi cs i n bl u e ar e r el at e d t h o u g h n ot 
e x pli citl y dis c u ss e d.
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C h a pt er 6: C o g niti v e m a p u s e i n t h e j a v a n s l o w lori s 
(N y cti c e b u s j a v a ni c u s ) 
Fi g ur e 6. 1:  A eri al i m a g e of t h e Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct fi el d sit e i n W est J a v a, 
I n d o n esi a, t a k e n b y A n dr e w W al msl e y 2 0 1 7 usi n g a n u n m a n n e d a eri al v e hi cl e.
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6. 1  I ntr o d u cti o n 
I n t h e wil d, a n a ni m al’s a bilit y t o n a vi g at e it s h o m e r a n g e i n s e ar c h of ess e nti al 
r e s o ur c es is a k e y as p e ct of it s e c ol o g y ( Di Fi or e a n d S u ar e z, 2 0 0 7; M ü ell er a n d 
F a g a n, 2 0 0 8). T h e d e m a n d o n i n di vi d u als t o f or a g e a n d l o c at e r e s o ur c es m a y a ct as 
a n i m p ort a nt s el e cti o n pr e ss ur e o n t h e e v ol uti o n of s p ati al c o g niti o n ( H o p ki n s, 
2 0 1 6). A ni m als m u st i nt e gr at e s p ati al, t e m p or al, a n d e c ol o gi c al i n p ut s t o m e et t h e 
d e m a n d s of s e ar c hi n g a n d f or a gi n g f or r e s o ur c es ( L ur h s et al., 2 0 0 9). M a n y t a x a 
m ai nt ai n l ar g e h o m e r a n g es t h at c o nt ai n m a n y p ot e nti al f e e di n g l o c al es, m a n y of 
w hi c h ar e n ot wit hi n si g ht of o n e a n ot h er ( Di Fi or e a n d S u ar e z, 2 0 0 7). Tr a v elli n g 
fr o m o n e l o c al e t o a n ot h er r e q uir es a n u n d erst a n di n g of t h e s p ati al r el ati o n s hi p 
b et w e e n t h e t w o l o c al es a n d t h e s p ati al r el ati o n s hi p b et w e e n t h e a ni m al it s elf a n d 
t h es e l o c al es ( G allist el, 1 9 8 9). A d diti o n all y, pri m at es h a v e t h e a bilit y t o l o c at e a n d 
m o nit or l ar g e q u a ntiti es of f e e di n g r e s o ur c es, as a r e s ult of s el e cti o n pr ess ur e s i n 
t h e e v ol uti o n of t h eir br ai n si z es ( Milt o n, 1 9 8 1). 
Hist ori c all y, r e s e ar c h ers h a v e b e e n i nt er e st e d i n c o g niti v e m a p u s e a n d s p ati al 
c o g niti o n ( T ol m a n, 1 9 4 8; Bl o d g ett et al., 1 9 4 9; K e n dl er et al., 1 9 4 9), first t h e y 
fo c u s e d o n h u m a n s a n d r o d e nt s ( T ol m a n, 1 9 4 8), t h e n e x p a n d e d t o i n cl u d e b e e s 
( G o ul d, 1 9 8 6), f oll o w e d b y ot h er i n s e cts, a n d bir d s ( W e h n er a n d M e n z el, 1 9 9 0; 
P o u c et, 1 9 9 3; B e n n ett, 1 9 9 6; F o o et al., 2 0 0 5). T h o s e f o c u ssi n g o n t h e e v ol uti o n of 
pri m at e c o g niti o n a n d f or a gi n g str at e gi es, e x pl or e h o w e a c h pri m at e t a x o n st or e s, 
r e pr e s e nt s, a n d utili z es s p ati al, t e m p or al a n d r es o ur c e a v ail a bilit y i nf or m ati o n t o 
l o c at e f e e di n g sit es ( G ar b er a n d D olli n s, 2 0 1 4).  
C h a pt er 6| C o g niti v e M a p Us e 
1 3 7  
B yr n e ( 2 0 0 0) a n d G ar b er ( 2 0 0 0) i d e ntifi e d t w o n a vi g ati o n al m e c h a nis ms u s e d b y 
pri m at es d uri n g f or a gi n g. T o p ol o gi c al or n et w or k m a p s ar e b as e d o n t h e s p ati al 
r el ati o n b et w e e n o bj e ct s ( B yr n e, 2 0 0 0; Pi a g et a n d I n h el d er, 1 9 5 6). T his t y p e of m a p 
i m pli es t h at i n di vi d u als h a v e a r e pr es e nt ati o n of s p a c e, i n w hi c h t h e y ar e n ot a bl e 
t o vis u ali z e dist a n c e a n d dir e cti o n t o a d esir e d l o c al e dir e ctl y, b ut i n st e a d t h e y m u st 
u s e l a n d m ar ks al o n g a r o ut e ( N or m a n d a n d B o es c h, 2 0 0 9). T h e E u cli d e a n or v e ct or 
m a p ( N or m a n d a n d B o es c h, 2 0 0 9; Br y n e, 2 0 0 0) all o ws t h e a ni m al t o p er c ei v e 
dist a n c e a n d dir e cti o n fr o m a n y p oi nt i n t h e e n vir o n m e nt, a n d is c o m p ar a bl e t o a 
E u cli d e a n r e pr es e nt ati o n of s p a c e ( Pi a g et a n d I n h el d er, 1 9 5 6). A t hir d s p ati al 
m e c h a nis m a ni m als m a y u s e is p at h i nt e gr ati o n, w h er e m e nt al r e pr e s e nt ati o n s ar e 
r e g ul arl y u p d at e d b as e d o n s m all dir e cti o n al c h a n g es as i n di vi d u als m o v e t o w ar d s 
t h eir g o al. As wit h a E u cli d e a n m a p, p at h i nt e gr ati o n e n a bl es a ni m als t o u s e n o v el 
p at h s t o o ut- of - sit e l o c al es wit hi n t h eir e n vir o n m e nt if s o m e f or m of l a n d m ar k is 
al w a ys wit hi n si g ht. T h e i n h er e ntl y c o m pl e x n at ur e of i d e ntif yi n g t h e m e nt al st at e 
of a ni m als m a k es it diffi c ult t o attri b ut e a n y o n e n a vi g ati o n al m e c h a nis m t o 
o b s er v e d m o v e m e nt s. W e c a n i nf er w h at m e c h a nis m is li k el y t o b e u s e d, u n d er t h e 
ass u m pti o n t h at it will b e t h e m o st effi ci e nt o pti o n a v ail a bl e.  
St u di es o n n a vi g ati o n al m e c h a nis ms, s p ati al m e m or y a n d f or a gi n g i n cl u d e A p es, Ol d 
W orl d m o n k e ys, N e w W orl d m o n k e ys, a n d pr o si mi a n s. T h es e st u di es s h o w e d t h at 
r o ut e- b as e d m a p s ar e t h e m o st c o m m o nl y us e d f or m of c o g niti v e m a p, a n d 
E u cli d e a n m a p s h a v e t h us f ar o nl y b e e n s e e n i n c hi m p a n z e es ( N or m a n d et al., 2 0 0 9; 
N or m a n d a n d B o es c h, 2 0 0 9) a n d b o n o b o s ( M e n z al et al., 2 0 0 2). B e y o n d j u st t h e 
n a vi g ati o n al m e c h a nis m t h er e is a m pl e e vi d e n c e of effi ci e nt tr a v el, b et w e e n 
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r e s o ur c es, i n cl u di n g t h e cl os e st or t h e m o st pr o d u cti v e ( M e n z el, 1 9 7 3 ; G ar b er, 
1 9 8 8; J a n s o n, 1 9 9 8). F urt h er m or e, p ot e nti al f o o d s o ur c es ar e b y p a ss e d i n f a v o ur of 
m o r e pr ef err e d o n es ( G ar b er 1 9 8 9; J a n s o n 1 9 9 8; N o s er 2 0 0 4; N o s er a n d B yr n e, 
2 0 0 7 b; J a n m a at,  2 0 0 6; C u n ni n g h a m a n d J a n s o n,  2 0 0 7; V al er o a n d B yr n e, 2 0 0 7; 
N or m a n d et al., 2 0 0 9). T h e r o ut es pri m at es u s e w h e n tr a v elli n g ar e r e p ort e dl y g o al-
dir e ct e d a n d i n m o st c as es, t h e r o ut es u s e d b et w e e n k n o w n r e s o ur c es ar e hi g hl y 
li n e ar (J a n s o n, 1 9 9 8; P o c hr o n, 2 0 0 1; C u n ni n g h a m a n d J a n s o n, 2 0 0 7; V al er o a n d 
B yr n e, 2 0 0 7) or a s eri e s of li n e ar  s e g m e nt s ( Di Fi or e a n d S u ar ez, 2 0 0 7; N o s er a n d 
B yr n e, 2 0 0 7 b, 2 0 1 0). S o m e a ni m als r el y o n t o p o gr a p hi c or e n vir o n m e nt al f e at ur e s 
w it hi n t h eir e n vir o n m e nt t o ori e nt or tr a v el ( Di Fi or e a n d S u ar e z, 2 0 0 7; V al er o a n d 
B yr n e, 2 0 0 7). T h e n e e d of s o m e a ni m als t o m o nit or t h eir h o m e r a n g e o n a r e g ul ar 
b asis m a y als o r e q uir e r el ati v el y l o n g a n d r a pi d m o v e m e nt s, w hi c h m a y r e s ult i n 
str ai g ht-li n e tr a v el ( T er b or g h a n d St er n, 1 9 8 7), t o q ui c kl y a c c ess t h o s e r e s o ur c es. 
 D es pit e t his wi d es pr e a d i nt er e st i n pri m at e s p ati al e c ol o g y a n d c o g niti o n, o nl y a 
f e w st u di es h a v e y et f o c u s e d o n n o ct ur n al pri m at es, s u c h as t h e gr e y m o u s e l e m ur 
(J ol y a n d Zi m m er m a n n, 2 0 0 7; 2 0 1 1). Gr e y m o u s e l e m urs r e p ort e dl y r et ur n t o 
s p e cifi c f e e di n g l o c ati o ns a n d u s e d c h ar a ct eristi cs of a r o ut e- b as e d c o g niti v e m a p 
w hil e tr a v eli n g t hr o u g h o ut t h eir e n vir o n m e nt.  As a n ot h er s m all- b o di e d, n o ct ur n al, 
s olit ar y f or a g er, it is pl a u si bl e t h at t h e J a v a n sl o w l oris w o ul d s h ar e si mil ar 
n a vi g ati o n al s kills t o t his l e m ur s p e ci es.  
D et er mi ni n g w h e n a n d w h er e tr a v el d e cisi o n s ar e m a d e is ess e nti al f or st u d yi n g 
d e cisi o n- m a ki n g a n d s p ati al c o g niti o n ( N o s er a n d B yr n e, 2 0 0 7 a, 2 0 0 7 b; B yr n e et al., 
2 0 0 9 , N or m a n d a n d B o es c h, 2 0 0 9 ). L o c ati o n s w h er e tr a v el d e cisi o n s ar e m a d e h a v e 
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b e e n s u g g est e d t o b e t h o s e at w hi c h a tr a v elli n g a ni m al or gr o u p of a ni m als 
si g nifi c a ntl y c h a n g es tr a v el dir e cti o n a n d as s u c h, st art s ori e nti n g t o w ar ds t h e n e xt 
g o al ( B yr n e et al., 2 0 0 9). T h e c h a n g e- p oi nt t est ( C P T) is a r o b u st st atisti c al m et h o d 
for d et er mi ni n g s u c h l o c ati o n s, r ef err e d t o as c h a n g e- p oi nt s, i n d e p e n d e nt of t h e 
p o ssi bl e r e as o n s f or t h e c h a n g e of dir e cti o n, i n cl u di n g b e h a vi o ur, or r e s o ur c es 
a b u n d a n c e ( B yr n e et al., 2 0 0 9). 
T h e J a v a n sl o w l oris, pr o vi d es a n o p p ort u nit y t o e x a mi n e n a vi g ati o n al m e c h a nis m 
u s e i n a s p e ci es t h o u g ht t o cl os el y r es e m bl e t h e a n c estr al c o n diti o n i n pri m at es 
( Cl utt o n- Br o c k, 1 9 7 4).  As a s p e ci ali z e d e x u d at e f e e d er, t h e y r el y h e a vil y o n 
i m m o bil e f o o d r e s o ur c es ( N e k aris, 2 0 1 4). T h u s, it w o ul d b e a d v a nt a g e o u s f or t his 
s p e ci es t o p o ss ess s o m e f or m of s p ati al m e m or y a n d t h e a bilit y t o effi ci e ntl y 
n a vi g at e b et w e e n s p e cifi c l o c al es. U nli k e ot h er gr o u p-li vi n g pri m at es, t h e J a v a n 
sl o w l oris utili z es a u ni- m al e/ u ni-f e m al e s o ci al s yst e m, w h er e t w o a d ults a n d t h eir 
i m m at ur e off s pri n g k e e p cl os e ass o ci ati o n ( N e k aris, 2 0 1 4; C h a pt er 4 a n d C h a pt er 
7). T h e J a v a n sl o w l oris r a n g es o v er ar e as c o m p ar a bl e t o l ar g er a ni m als, wit h h o m e 
r a n g e si z es r a n gi n g b et w e e n 5- 1 0 h a. ( N e k aris a n d Nij m a n, 2 0 1 5). Gi v e n t h at, t h e 
J a v a n sl o w l oris tr a v els l o n g dist a n c es t hr o u g h o ut t h e ni g ht a n d is li k el y u n a bl e t o 
s e e all as p e ct s of t h eir e n vir o n m e nt fr o m a n y o n e v a nt a g e p oi nt, t h e a bilit y t o 
cr e at e a m e nt al r e pr e s e nt ati o n of t h eir e n vir o n m e nt w o ul d ai d i n t h eir s ur vi v al a n d 
fit n ess. T his is n ot y et pr o v e n f or m all y a n d t h e s p e cifi c m e c h a nis m u s e d t o n a vi g at e 
b et w e e n l o c al es is still u n k n o w n.  
Ot h er str e p sirr hi n e pri m at es dis pl a y c h ar a ct eristi cs t h at s u g g est a d e gr e e of s p ati al 
c o g niti o n a n d dir e ct e d tr a v el. Tr a v eli n g a n d f or a gi n g m a k e u p as m u c h as 5 0 % of 
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ni g htl y a cti vit y i n L oris  s p e ci es, w h er e tr a v eli n g is d efi n e d as dir e ct e d m o v e m e nt 
( N e k aris, 2 0 0 1 ). M al e s w er e o b s er v e d tr a v eli n g i n a dir e ct li n e f or m or e t h a n 5 0 
m et ers t o r e a c h f e m al e c o n s p e cifi cs ( N e k aris 2 0 0 1 , 2 0 0 3 ). L e m ur s p e ci es r e p ort e dl y 
d o n ot r a n d o ml y m o v e wit hi n t h eir e n vir o n m e nt, w hi c h is a pr eli mi n ar y i n di c at or of 
hi g h er n a vi g ati o n al s kills. T h e Mil n e- E d w ar d’s sif a k a, N ort h er n r e d -fr o nt e d l e m ur, 
r e d- b elli e d l e m ur, gr e y m o u s e l e m ur, r e d-fr o nt e d l e m ur, a n d S o ut h er n r uff e d 
l e m ur, all dis pl a y n o n-r a n d o m u s e of t h eir e n vir o n m e nt, l e a di n g r e s e ar c h ers t o 
c o n cl u d e t h at t h e y utili z e d disti n ct r o ut es w h e n tr a v eli n g b et w e e n l o c al es ( E v er h art 
a n d O v er d orff, 2 0 0 8 ; L ü hrs et al., 2 0 0 9 ; R a z afi n dr at si m a et al., 2 0 1 4 ; J ol y a n d 
Zi m m er m a n, 2 0 1 1 ; S c hli e h e- Di e c ks et al., 2 0 1 2 ). T h e Mil n e-E d w ar d’s sif a k a a n d 
N ort h er n r e d- fr o nt e d l e m ur u s e d ‘tr a v el’ r o ut es t o g et fr o m o n e f o o d p at c h t o t h e 
n e xt. Usi n g t h es e r o ut es, a ni m als ar e a bl e t o c h e c k t h e st at u s of v ari o u s r e s o ur c es 
al o n g t h e w a y as t h e y m o v e fr o m o n e i m p ort a nt f o o d s o ur c e t o a n ot h er ( Milt o n, 
2 0 0 0), p arti c ul arl y r e s o ur c es t h at ar e o ut of si g ht fr o m t h eir c urr e nt p o siti o n. T h e 
gr e y m o u s e l e m ur, r e d- b elli e d l e m ur, a n d S o ut h er n r uff e d l e m ur all r e u s e d 
p arti c ul ar r o ut es t o tr a v el b et w e e n f e e di n g r e s o ur c es ( L ü hrs et al., 2 0 0 9 ; 
R a z afi n dr at si m a et al., 2 0 1 4 ), a n d t h e r e d-fr o nt e d l e m ur dis pl a y e d fr e q u e nt 
b a c ktr a c ki n g b e h a vi o ur. 
I n t his c h a pt er, I e x a mi n e t h e tr a v el p att er n s of t h e J a v a n sl o w l oris i n a wil d 
m o nt a n e a gr of or e st. T o d et er mi n e if t h e J a v a n sl o w l oris u s es s o m e f or m of 
c o g niti v e m a p a n d s p ati al m e m or y w hil e n a vi g ati n g t h eir e n vir o n m e nt, I a d dr e ss e d 
t h e f oll o wi n g r es e ar c h q u esti o n s: d o es t h e J a v a n sl o w l oris dis pl a y dir e ct e d n ess 
w h e n n a vi g ati n g t h eir m o nt a n e a gr of or e st ? If s o, w hi c h t y p e of n a vi g ati o n al 
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m e c h a nis m b est c h ar a ct eri z es t h eir s p ati al r e pr es e nt ati o n of t his e n vir o n m e nt ? I 
pr e di ct t h at t h e J a v a n sl o w l oris will dis pl a y dir e ct e d tr a v el b et w e e n r e s o ur c es, 
w h er e t h eir ni g htl y r o ut es o v erl a p t o w ar d s r e visit e d f e e di n g tr e es, s p e cifi c all y 
i m m o bil e g u m pr o d u ci n g tr e es a n d t h e u s e of c h a n g e– p oi nt s d uri n g ni g htl y tr a v el. 
Br y n e et al. ( 2 0 0 9) n ot e d t h at n o d es, r e pr e s e nt e d h er e t hr o u g h c h a n g e- p oi nt s, m a y 
i n di c at e l o c al es w h er e i n di vi d u als m a k e tr a v el d e cisi o n s. A n ot h er i n di c at or of 
dir e ct e d tr a v el is a d e cr e a si n g cir c uit y i n d e x, as i n di vi d u als g et cl os er t o t h eir g o al 
l o c al e ( M e n z el et al., 2 0 0 2).  F urt h er m or e, I pr e di ct t h at t h e J a v a n sl o w l oris will 
dis pl a y dir e ct e d n ess b est c at e g ori z e d as a r o ut e- b as e d c o g niti v e m a p or t o p ol o gi c al 
c o g niti v e m a p. T his s p e ci es m a y r e pr e s e nt t h e o nl y ot h er r e p ort of a s olit ar y 
n o ct ur n al f or a g er, al o n g wit h t h e gr e y m o u s e l e m ur t h at pr e s e nt s c h ar a ct eristi cs of 
pl a n ni n g t o tr a v el t o dist a nt o ut- of - si g ht r e s o ur c es (J ol y a n d Zi m m er m a n n, 2 0 0 7; 
2 0 1 1).  
6. 2  M et h o d s 
S e e s e cti o n s: 
2. 2. 1 Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct ( L F P) 
2. 3. 1 C oll ari n g a n d r el e as e  
2. 3. 2 Ni g htl y o b s er v ati o ns  
2. 3. 3 L o c o m ot or a n d p o st ur al b e h a vi o ur d efi niti o n s  
2. 3. 4 M or p h o m etri c d at a  
2. 4. 4 P at h l e n gt h, o v erl a p, si m ul ati o n a n d G P S Vis u ali z ati o n 
2. 4. 5 T h e c h a n g e p oi nt t est ( C P T)  
2. 4. 7 St atisti c al a n al ysis  
6 . 3 R e s ult s 
I n 2 0 1 6, t h e t o p f o ur tr e e s p e ci es u s e d b y 1 3 J a v a n sl o w l oris es m a d e u p 7 8. 5 % of 
t h eir f e e di n g ti m e. T hirt y-f o ur p er c e nt i n gr e e n w attl e ( A c a ci a d e c urr e ns ), a g u m 
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pr o d u ci n g tr e e, 2 1 % i n  w e e pi n g p a p er b ar k ( M el al e u c a l e u c a d e n dr a ), a n ot h er g u m-
pr o d u ci n g tr e e, 1 2. 5 % w er e n o n g u m pr o d u ci n g f e e di n g sit es c alli a n dr a ( C alli a n dr a 
s p p.) a n d 1 1 % w er e b a m b o o t e m e n ( Gi g a nt o c hl o a att er ) (i n s e ct f e e di n g a n d sl e e p 
sit es).  
I i d e ntifi e d 1 4 0 c h a n g e- p oi nt s u s e d d uri n g ni g htl y tr a v el ( T a bl e 6. 1). M ost c h a n g e- 
p oi nt s w er e ass o ci at e d wit h f e e di n g ( 8 7 %), sl e e pi n g ( 7 %), a n d s o ci al ( 4 %) e v e nt s. 
F or t w o c h a n g e- p oi nt s w e w er e u n a bl e t o i d e ntif y a n y bi ol o gi c all y m e a ni n gf ul 
ass o ci ati o n s. Of t h e 1 2 2 c h a n g e- p oi nt s ass o ci at e d wit h f e e di n g b e h a vi o urs, 1 0 4 
w er e at i m m o bil e g u m pr o d u ci n g tr e e s p e ci es a n d 1 8 w er e ass o ci at e d wit h n e ct ar 
pr o d u ci n g c alli a n dr a tr e es ( Fi g ur e 6. 2) .  
Fi g ur e 6. 1 dis pl a ys a s a m pl e ni g htl y r o ut e f or o n e m al e a n d o n e f e m al e J a v a n sl o w 
l oris i n cl u d e d i n t his st u d y. A cr oss all 1 3 i n di vi d u als, t h e m e a n f ull ni g ht p at h l e n gt h 
( N P L) w as 5 4 1 m a n d t h e m e a n h alf ni g ht N P L w as 2 3 9 m ( T a bl e 6. 2).  
R o ut e o v erl a p a v er a g e d 2 9 % p er i n di vi d u al a n d r a n g e d fr o m 1 6 % i n T O t o 4 4 % i n T E 
( T a bl e 6. 1). Fi n all y, w e d et er mi n e d t h at t h e effi ci e n c y i n d e x si g nifi c a ntl y v ari e d 
a cr oss t h e d et e cti o n r a dii ( H  = 5 6 9. 5, df = 2, p  < 0. 0 0 0 1). H er e effi ci e n c y is d efi n e d 
as t a ki n g r o ut es t h at l e a d t o hi g h est n u m b er of visit s t o pr ef err e d tr e es. J a v a n sl o w 
l oris es w er e m or e effi ci e nt t h a n t h e m o d el at t h e fi v e- m et er d et e cti o n r a di u s, 
p erf or m e d si mil arl y at 1 0- m e t ers, b ut w er e l ess effi ci e nt at t h e 2 0- m et er d et e cti o n 
r a di u s ( Fi g ur e 6. 3 a n d 6. 4).  
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T a bl e 6. 1:  T h e n u m b er of c h a n g e- p oi nt s a n d p er c e nt of r o ut e o v erl a p f or e a c h 
i n cl u d e d J a v a n sl o w l oris (N y cti c e b us j a v a ni c us ) i n Ci p a g a nti. T w o l ett er c o d es r ef er 
t o t h e o b s er v e d J a v a n sl o w l oris es r e p ort e d i n T a bl e 2. 3.  
S e x  I D N u m b er of 
C P  
R o ut e 
O v erl a p  
F e m al e  E N  1 0  3 0  
L U  1 4  3 5  
M A  1 1  3 2  
O E  8  3 9  
S H  5  2 2  
SI  9  2 5  
T E  1 3  4 4  
M al e  A C  6  3 2  
A L  1 8  3 7  
A Z  8  2 8  
F E  1 5  1 9  
R A  1 2  1 8  
T O  1 1  1 6  
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T a bl e 6. 2:  F ull a n d h alf ni g ht p at h l e n gt h s i n cl u di n g t h e, n u m b er of r o ut es a n al ys e d ( c o u nt), m e a n p at h l e n gt h ( m e a n), a n d m a xi m u m a n d 
mi ni m u m p at h l e n gt h s ( m a xi m u m a n d mi ni m u m) i n t h e J a v a n sl o w l oris ( N y cti c e b us j a v a ni c us ) i n Ci p a g a nti. T w o l ett er c o d es r ef er t o t h e 
o b s er v e d J a v a n sl o w l oris es r e p ort e d i n T a bl e 2. 3. 
F ull Ni g ht  H alf Ni g ht  
N P L  N P L  
S e x  C o u nt  M e a n  M a xi m u m  Mi ni m u m  C o u nt  M e a n  M a xi m u m  Mi ni m u m  
M al e  A C  - - - - 6  2 5 0. 6  6 8 6. 1  1 0 7. 9  
A L  5  7 3 3. 2  1 1 2 1. 7  4 8 5. 5  2 5  2 7 5. 8  1 5 8 2. 6  7 3. 2  
A Z  6  4 1 7. 8  6 8 4. 6  1 3 3. 6  1 2  1 9 0. 4  3 0 7. 1  9 6. 3  
F E  3  6 6 8. 1  8 1 1. 4  4 1 4. 6  2 0  2 5 7. 5  6 2 7. 7  9 3. 7  
R A  1  5 1 6. 5  5 1 6. 5  5 1 6. 5  1 7  1 9 2. 5  3 1 7. 9  6 1  
T O  4  3 1 7. 9  3 7 7  2 8 9  1 3  1 8 9. 9  3 5 5. 3  6 3. 1  
F e m al e  E N  2  5 7 8. 6  7 3 1. 9  4 2 5. 3  7  3 3 2. 2  4 7 1. 9  1 9 8. 5  
L U  4  5 1 3. 5  6 9 5. 8  3 2 8. 4  2 0  1 6 2. 3  4 0 6. 2  2 3. 3  
M A  6  6 2 6. 4  1 2 6 4  3 6 0. 9  1 4  2 5 3. 4  5 1 1. 7  8 3. 6  
O E  1  4 2 8. 2  4 2 8. 2  4 2 8. 2  1 2  2 0 2. 7  4 1 8. 4  7 3  
S H  7  6 1 3. 9  8 7 1. 8  4 0 0. 5  1 4  2 3 8  4 0 1. 7  1 1 3  
SI  - - - - 1 1  3 2 8  5 2 3. 6  1 5 6. 8  
T E  5  5 5 5. 7  9 6 8  3 8 0. 2  2 1  2 0 5  4 5 0. 9  3 3. 6  
T ot al 5 4 1. 4  2 3 9. 4  
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Fi g ur e 6. 2:  Tr a v el r o ut es i n o n e m al e ( A L) a n d o n e f e m al e ( L U), w h er e r e d st ars 
d e n ot e c h a n g e p oi nt s a n d t h e bl u e tri a n gl e r e pr e s e nt s t h e p ut at i v e g o al i n t h e 
J a v a n sl o w l oris (N y cti c e b us j a v a ni c us ) i n Ci p a g a nti.  
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Fi g ur e  6. 3:  M a p of k e y l o c al es i n o n e J a v a n sl o w l oris (N y cti c e b us j a v a ni c us ), A L’s 
h o m e r a n g e, dis pl a yi n g t h e s a m e r o ut e pr es e nt e d i n Fi g ur e 6. 2, as w ell as, as t h e 
h e uristi c m o d el f or t h e fi v e- m et er d et e cti o n r a di us. 
Fi g ur e 6. 4:  B o x pl ot s dis pl a yi n g t h e c al c ul at e d effi ci e n c y i n di c es at t hr e e d et e cti o n 
r a dii ( 5 m , 1 0 m, 2 0  m) i n t h e J a v a n sl o w l oris (N y cti c e b us j a v a ni c us ) at t h e Littl e 
Fir ef a c e Pr oj e ct i n W est J a v a, I n d o n esi a.  
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6 . 4 Di s c u s si o n 
T h es e fi n di n gs s h o w t h at t h e J a v a n sl o w l oris: s p e n d s t h e m aj orit y of its f e e di n g 
ti m e c o n s u mi n g f o o d it e m s at i m m o bil e g u m- pr o d u ci n g tr e es, r e u s e r o ut es w hil e 
tr a v eli n g b et w e e n g o al l o c al es, utiliz e c h a n g e- p oi nt s t o effi ci e ntl y tr a v ers e t h eir 
h o m e r a n g e, a n d o ut pr ef or m r a n d o m s e ar c h m o d el wit hi n a c ert ai n dist a n c e. 
C h a n g e- p oi nt s w er e ass o ci at e d wit h f e e di n g, sl e e pi n g a n d s o ci al l o c al es.  T h e J a v a n 
sl o w l oris o ut p erf or m e d h e uristi c r a n d o m s e ar c h m o d els at s h ort d et e cti o n r a dii, 
b ut u n d er p erf or m e d at gr e at er dist a n c es, t h u s it is u nli k el y t h at t h e y u s e r a n d o m 
s e ar c h es t o r e a c h g o al l o c ati o n s , es p e ci all y as t h e y a p pr o a c h t h eir p er c ei v e d vis u al 
d et e cti o n r a n g e. D at a pr e s e nt e d h er e n ot o nl y s u p p ort t h e pr e s e n c e of s p ati al 
c o g niti o n d uri n g n a vi g ati o n i n t h e J a v a n sl o w l oris, b ut als o s u g g est s t h at a r o ut e-
b as e d or t o p ol o gi c al m a p b est c h ar a ct eri z es t h e f or m of c o g niti v e m a p us e d b y t his 
s p e ci es. It is cl e ar b as e d o n t h e J a v a n sl o w l oris’ c h a n g e p oi nt ass o ci ati o n s a n d ti m e 
s p e nt at g u m a n d n e ct ar pr o d u ci n g tr e es t h at tr a v eli n g t o f e e di n g l o c al e s a ct s as a 
fr a m e w or k f or t h eir ni g htl y n a vi g ati o n. As e n si o et al. ( 2 0 1 1) als o st at e d t h at t h e 
distri b uti o n of pr ef err e d f e e di n g tr e es str u ct ur e d t h e d ail y tr a v el f or gi b b o n s 
(H yl o b at es l ar ) as di d, C u n ni n g h a m a n d J a n s o n ( 2 0 0 7) i n s a ki m o n k e ys ( Pit h e ci a 
pit h e ci a ) a n d J ol y a n d Zi m m er m a n n ( 2 0 1 1) i n t h e gr e y m o u s e l e m ur.  
T h e J a v a n sl o w l oris es i n t his p o p ul ati o n dis pl a y e d r o ut e o v erl a p c o m p ar a bl e t o 
ot h er pri m at es, ( M a c ki n n o n, 1 9 7 4; B o o nr at a, 2 0 0 0 ; M ilt o n, 2 0 0 0, Di Fi or e a n d 
S u ar e z, 2 0 0 7; Er h art a n d O v er d orff, 2 0 0 8; Pr es ott o a n d Iz ar, 2 0 1 0; Ur b a ni, 2 0 0 9; 
H o p ki n s, 2 0 1 1) t h at u s e r e g ul ar r o ut es ( Si g g a n d St ol b a, 1 9 8 1; B yr n e, 2 0 0 0; N o s er 
a n d B yr n e, 2 0 0 7 a; 2 0 1 0). I n pri m at es t h es e h a bit u al r o ut es oft e n c oi n ci d e wit h 
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str e a ms, ri d g es of hills a n d tr a c ks l o c at e d i n t h eir h o m e r a n g e ( M a c Ki n n o n, 1 9 7 4; Di 
Fi o r e a n d S u ar e z, 2 0 0 7 ) a n d t h e u s e of s u c h l a n d m ar ks f or n a vi g ati o n ar e e vi d e n c e 
of t o p ol o gi c al f a mili arit y.  
It is i m p ort a nt t o hi g hli g ht t h at t h e c o m p ar a bl e l e v el of o v erl a p s e e n h er e is t h e 
r e s ult of n o n- c o n s e c uti v e o b s er v ati o n s. T h o u g h t h es e d at a s p a n 1 2- m o nt h s, e a c h 
sl o w l oris is t y pi c all y o bs er v e d t wi c e p er m o nt h, u nli k e t h e pr e vi o u sl y m e nti o n e d 
st u di es L F P d o es n ot c o m pl et e m ulti- ni g ht o b s er v ati o n s, b ut f o c u s e s  m or e o n a 
l o n git u di n al s a m pli n g m et h o d. D u e t o t h e i nfr e q u e n c y of c o n s e c uti v e ni g htl y 
o b s er v ati o n s, it is p o s si bl e t h at t h e J a v a n sl o w l oris a ct u all y u s es a m or e r o b u st 
r o ut e n et w or k, w hi c h w as u n d et e ct e d i n t his st u d y. Alt er n ati v el y, t h e o v erl a p c o ul d 
b e li n k e d t o t h e e c ol o gi c al f e at ur e s of t h e st u d y sit e. As a n a gr of or e st, t h e 
l a n d s c a p e i n Ci p a g a nti c a n b e r e stri cti n g t o m o v e m e nt al o n g t h e s a m e r o ut es o n a 
ni g htl y b asis. H o w ar d et al. ( 2 0 1 5) e m p h asi z e d t h at st u di es a n al ysi n g g o al- dir e ct e d 
tr a v el i n pri m at es s h o ul d c o n si d er h o w t h e l a n d s c a p e i nfl u e n c es tr a v el. Pri or t o t his 
st u d y t h e i ntr o d u cti o n of a n e w cr o p (l a b u), b e c a m e p o p ul ar i n t h e ar e a a n d eli cit e d 
t h e c o n str u cti o n of l ar g e b a m b o o fr a m es o v er e xisti n g cr o p s ( N e k aris et al., 2 0 1 7). 
T h e y eff e cti v el y i n cr e as e d c o n n e cti vit y b et w e e n t h e alr e a d y dis p ers e d tr e e li n es, 
m a ki n g t h e l a n d s c a p e m or e a c c essi bl e, as sl o w l oris es r e g ul arl y tr a v ell e d t hr o u g h 
t h e m.  Gi v e n t h at li n e arit y is a c o m m o n m e as ur e of effi ci e n c y i n r e g ar d s t o 
tr a v eli n g, w e s h o ul d all o w f or t h e p o ssi bilit y t h at a l a c k of li n e arit y is n ot 
s y n o n y m o u s wit h i n effi ci e n c y b ut i n st e a d, c o ul d s u g g est s p ati al k n o wl e d g e of 
a v ail a bl e r o ut es di ct at e d b y t h e l a n d s c a p e.  
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T h e J a v a n sl o w l oris es u s es c h a n g e p oi nt l o c al es t o m a k e tr a v el d e cisi o n s or t o 
r ei nf or c e t h e m, t h e pr es e n c e of c h a n g e p oi nt s, at, b ef or e, or aft er g o al l o c al es 
s u p p ort s t his c o n cl u si o n. W h e n l o o ki n g at m a p f or m ati o n a n d u s e i n a ni m als, 
c h a n g e- p oi nt s ar e s e e n as n o d es, w hi c h Di Fi or e a n d S u ar e z ( 2 0 0 7) s ai d w er e 
l o c al es i n t o p ol o gi c al/ n et w or k c o g niti v e m a p s, w h er e d e cisi o n s ar e m a d e. T his 
pri n ci pl e is a m ai n ass u m pti o n i n j u stif yi n g t h e i m p ort a n c e of c h a n g e p oi nt s i n 
n a vi g ati o n b y B yr n e et al. ( 2 0 0 9) t hr o u g h t h e d e v el o p m e nt of t h e C h a n g e P oi nt T est 
St atisti c ( C P T). H a vi n g a d et ail e d t o p ol o gi c al m a p wit h s e v er al c h a n g e- p oi nt s, a n d 
est a blis h e d r o ut es ai d s i n s u c c essf ul ni g htl y m o v e m e nt a n d effi ci e nt r e s o ur c e 
e x pl oit ati o n. I n a d diti o n t o t h e pr es e n c e of c h a n g e p oi nt s i n a t o p ol o gi c al m a p, t h e 
n a vi g at or n e e d s t h e c o g niti v e a bilit y t o i nt e gr at e c h a n gi n g p h o n ol o gi c al d at a, a n d 
h a v e a s e n s e of ti m e t o a c c ur at el y a c c ess, a n d e x pl oit c h a n gi n g r e s o ur c es. 
T o a c c o u nt f or t his n e e d e d a d diti o n al c o g niti v e c a p a cit y, it is i m p ort a nt t o r ul e o ut 
t h e p o ssi bilit y t h at a ni m als ar e j u st u si n g a r a n d o m s e ar c h m o d el or h a p p e n u p o n 
n e e d e d r es o ur c es (J a n s o n, 1 9 9 8). T h e v ar yi n g r es ult s pr o d u c e d b y t h e effi ci e ntl y 
i n d e x off er s u p p ort t o w ar d s r ej e cti n g t h e n ull h y p ot h esis, of r a n d o m s e ar c h 
m et h o d s. T h e J a v a n sl o w l oris es, o ut p erf or m e d t h e m o d el i n effi ci e ntl y r e a c hi n g 
f e e di n g r e s o ur c es wit hi n a 5 m d et e cti o n r a di u s, b ut t h e m o d el o ut p erf or m e d t h e 
r e al r o ut es o n c e t h e d et e cti o n r a di u s r e a c h e d 2 0 m. N e arl y i d e nti c al r es ult s w er e 
r e p ort e d i n m o u s e l e m urs, w h er e t h e y w er e m ost effi ci e nt at t h e fi v e m d et e cti o n 
r a di u s, w er e i n disti n g ui s h a bl e t o t h e m o d el at 1 0 m a n d s ur p ass e d b y t h e m o d el at 
t h e gr e at er dist a n c e of 2 0 m (J ol y a n d Zi m m er m a n n, 2 0 1 1). T h e p er c e pt u al r a n g e i n 
N y cti c e b us  s p e ci es is still u n k n o w n, t h u s w e w er e u n a bl e t o ass ess t o w h at d e gr e e 
C h a pt er 7| S o ci al Or g a nis ati o n  
1 5 0  
vis u al, olf a ct or y, or a u dit or y c u es, m a y ai d i n r e a c hi n g g o al l o c al e s. F oll o wi n g J ol y 
a n d Zi m m er m a n n’s ( 2 0 1 1), it is u nli k el y t h at t h es e s m all n o ct ur n al pri m at es h a v e a 
vis u al r a n g e as f ar as l ar g er di ur n al pri m at es ( a b o ut 2 0 m), e v e n wit h t h eir 
s p e ci ali z ati o n f or n o ct ur n al n a vi g ati o n a n d t h e ori es s u g g esti n g t h at visi o n is a 
s el e cti o n pr ess ur e f or pri m at e e v ol uti o n . T h eir p erf or m a n c e a g ai n st t h e m o d el at 
t h e 1 0 m d et e cti o n r a di u s, s u g g est s t h at o ut si d e of 1 0 m it is u nli k el y t h e y ar e a bl e 
t o vis u all y i d e ntif y r e s o ur c es. T h es e r es ult s als o l e a d t o a n ot h er q u esti o n, r e g ar di n g 
t h e w a y w e i nt er pr et a n d p er c ei v e E u cli d e a n s p ati al c o di n g. T h e u s e of h a bit u al 
r o ut es a n d l a n d m ar ks d o es n ot n e c ess aril y m e a n t h at t h er e is a c o m pl et e l a c k of 
E u cli d e a n s p ati al r e pr e s e nt ati o n.  
P er c ei vi n g a n e n vir o n m e nt u si n g a E u cli d e a n s yst e m is d efi n e d b y fl e xi bilit y a n d 
effi ci e n c y of b e h a vi o ur a n d is t h er ef or e c o nsi d er e d as t h e m or e a d v a n c e d 
n a vi g ati o n m e c h a nis m. B e c a u s e a pr o mi n e nt f e at ur e of e v ol uti o n is t h e e m er g e n c e 
of i n cr e as e d b e h a vi o ur al fl e xi bilit y, it f oll o ws t h at E u cli d e a n m a p s m a y pl a y a cr u ci al 
r ol e i n t h e o n s et of m or e c o m pl e x b e h a vi o ur s dis pl a y e d b y hi g h er v ert e br at es 
( P o u c et, 1 9 9 3). P o u c et ( 1 9 9 3) h y p ot h esi z e d t h at w h e n tr a v elli n g i n s m all- s c al e 
s p a c e a ni m als m a k e u s e of E u cli di a n m etri cs, b ut w h e n tr a v elli n g a cr oss gr e at er 
dist a n c es a s  t h e y m a y u s e a r o ut e- b as e d n a vi g ati o n al m e c h a nis m. N or m a n d a n d 
B o es c h ( 2 0 0 9) h y p ot h esi z e d t h at c hi m p a n z e e s mi g ht b e li mit e d b y t h e dist a n c es 
t h e y c o ul d pr e cis el y r e m e m b er, u si n g a E u cli d e a n m a p i n l ess f a mili ar ar e as. 
P o u c et’s t h e or y h as r e c ei v e d s o m e s u p p ort fr o m st u di es i n v ol vi n g t a m ari n s ( G ar b er, 
1 9 8 9; 2 0 0 0), h o wl er m o n k e ys ( G ar b er a n d J eli n k, 2 0 0 5) a n d c a p u c hi n ( Ur b a ni, 
2 0 0 9), w hi c h all s h o w e d t h e u s e of a r o ut e b as e d m a p s i n l ar g e- s c al e s p a c e a n d 
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s u g g est e d t h e u s e of a E u cli d e a n m a p s i n s m all- s cal e e n vir o n m e nt. It is hi g hl y li k el y 
t h at at s h orter  dist a n c es s e n s or y c u es, p arti c ul arl y olf a ct or y a n d vis u al c u es, pl a y a 
m aj or p art i n n a vi g ati o n a n d t h at t his mi g ht b e a n alt er n ati v e e x pl a n ati o n f or t h e 
hi g hl y effi ci e nt tr a v el s e e n at s h ort er dist a n c es. 
T h e fi n di n gs pr e s e nt e d i n t his c h a pt er, l e n d s u p p ort t o t h e ori es t h at 
e n c e p h alis ati o n is r el at e d t o t h e d e m a n d s of pr o c essi n g e c ol o gi c al i nf or m ati o n 
( B art o n, 2 0 0 0). If t h es e n o ct ur n al, s m all- b o di e d, s olit ar y f or a g ers ar e r e pr es e nt ati v e 
of e arl y pri m at es, t h eir e vi d e nt r eli a n c e o n s p ati al c o g niti o n s u g g est s t h at it c o ul d 
b e a n i m p ort a nt s el e cti v e pr e ss ur e. T h at b ei n g s ai d, t h er e ar e a n u m b er of 
criti cis ms r el at e d t o s p ati al m e m or y as a s el e cti o n pr ess ur e, n a m el y t h e i n v ari a bl e 
si z e of t h e hi p p o c a m p us a cr oss m a m m ali a n t a x a ( K a p p el er, 2 0 0 0), w hi c h is 
r e s p o n si bl e f or st ori n g m e m ori es. J ol y a n d Zi m m er m a n n ( 2 0 1 1), c o n cl u d e d t h at 
s p ati al c o g niti o n m a y h a v e e v ol v e d i n d e p e n d e nt of s o ci alit y, citi n g r e s ult s si mil ar t o 
t h o s e pr e s e nt e d h er e i n t h e J a v a n sl o w l oris, a b e h a vi o ur all y a n d e c ol o gi c all y si mil ar 
a ni m al. Cl e arl y, f urt h er r e s e ar c h is n e e d e d t o f ull y u n d erst a n d t h e c o m pl e x 
r el ati o n s hi p b et w e e n, e c ol o gi c al a n d s o ci al pr ess ur e s i n r e g ar d s t o pri m at e br ai n 
si z e a n d e v ol uti o n. 
 6. 5 C h a pt er s u m m ar y 
I n t his C h a pt er, I i d e ntif y t h e u s e of s p ati al c o g niti o n a n d c o g niti v e m a p s as t o ol t o 
r e visit g o al l o c ati o n s, s p e cifi c all y g u m pr o d u ci n g tr e es a n d sl e e p sit es. T h e t e m p or al 
s p ati al distri b uti o n of r es o ur c es t hr o u g h o ut a h o m e r a n g e c a n h el p i n di vi d u als 
cr e at e a m a p of t h eir e n vir o n m e nt. A r o ut e b as e d c o g niti v e m a p, w hi c h is w h at w e 
i d e ntifi e d i n t hi s p o p ul ati o n of J a v a n sl o w l oris es, r eli es o n a s eri e s of l a n d m ar ks t o 
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g ui d e i n di vi d u als t o w ar ds d esir e d l o c ati o n s. N ot o nl y ar e  t h e y c a p a bl e of r el o c ati n g 
r e s o ur c es, t h e y p o ss es s t h e a bilit y t o b e fl e xi bl e i n a d y n a mi c e n vir o n m e nt. I n t his 
c h a pt er, I f o c u s e d o n t h e c o g niti v e a n d e v ol uti o n ar y as p e ct s of s u c c essf ul ni g htl y 
m o v e m e nt a n d s p a ci n g ( Fi g ur e 6. 5).  U n d erst a n di n g h o w N y cti c e b us  is a b o ut t o 
p er c ei v e t h eir e n vir o n m e nt c a n f a cilit at e a m or e a c c ur at e i nt er pr et ati o n w h at t h e y 
n e e d pri or t o r el e a s e a n d w h at t h e y n e e d s u c c essf ull y s ettl e wit hi n a n e w ar e a. I n 
t his c h a pt er I f o c u s e d o n t h e c o g niti v e a n d e v ol uti o n ar y as p e ct s of s u c c essf ul 
ni g htl y m o v e m e nt a n d s p a ci n g ( Fi g ur e 6. 5).  
Fi g ur e 6. 5:  Vis u alis ati o n of t h e fr a m e w or k of t h e t h esis hi g hli g hti n g h o w t h e d at a 
a n d c o n cl u si o n s pr e s e nt e d i n c h a pt er 6,  fit i nt o t h e c o nt e xt of t h e e ntir e t h esis. 
T o pi cs i n r e d ar e t h e f o c u s of t h e c h a pt er, t o pi cs i n bl u e ar e r el at e d t h o u g h n ot 
e x pli citl y dis c u ss e d. 
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C h a pt er 7: T h e e v ol uti o n of s o ci al or g a ni s ati o n i n 
lori sif or m e s . 
Fi g ur e 7. 1:  T w o J a v a n sl o w l oris es (N y cti c e b us j a v a ni c us ) t o g et h er i n a tr e e at t h e 
Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct i n W est J a v a, I n d o n esi a. P h ot o pr o vi d e d b y t h e Littl e Fir ef a c e 
Pr oj e ct. 
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7. 1 I ntr o d u cti o n 
F oll o wi n g a n e v al u ati o n of t h e e v ol uti o n of pri m at e s o ci al or g a nis ati o n, O pi e ( 2 0 1 2) 
c o n cl u d e d t h at s o ci al or g a nis ati o n e v ol v e d fr o m a s olit ar y st at e at t h e pri m at e l ast 
c o m m o n a n c est or ( L C A) t o m ulti- m al e/ m ulti-f e m al e s o ci al or g a nis ati o n at t h e L C A 
of t h e a nt hr o p oi d s a n d t h e L C A of t h e I n drii d a e a n d L e m uri d a e  i n str e p sirr hi n e. 
T y pi c all y cl assifi e d as s olit ar y, p air-li vi n g, or gr o u p-li vi n g ( Cr o o k a n d G artl a n, 1 9 6 6; 
K a p p el er a n d v a n S c h ai k, 2 0 0 2), pri m at e s o ci al or g a nis ati o n s ar e r ar el y m ut u all y 
e x c l u si v e m a ki n g c o m p ar ati v e a n al ysis diffi c ult. D es pit e a sl e w of p u bli c ati o n s 
e x a mi ni n g pri m at e s o ci al or g a nis ati o n e v ol uti o n ( e. g. L u k as a n d Cl utt o n- Br o c k, 
2 0 1 2; O pi e et al., 2 0 1 2, 2 0 1 3; K a mil ar a n d C o o p er, 2 0 1 3; L u k as a n d H u c h ar d, 
2 0 1 4;), t h er e is m or e t o u n c o v er, es p e ci all y i n t h e m or e b as al L e m urif or m e s a n d 
L orisif or m es. A n ass u m pti o n a b o ut t h e e v ol uti o n of s o ci al or g a nis ati o n i m pli cit t o 
s o ci o- e c ol o g y is t h at s o ci al or g a nis ati o n i n cr e as es i n c o m pl e xit y t hr o u g h ti m e 
( D u n b ar, 2 0 0 0, N u n n, 2 0 0 0). A c c or di n g t o t his vi e w, s o ci al or g a nis ati o n e v ol v e d 
fr o m s olit ar y i n di vi d u als e arl y o n i n pri m at e e v ol uti o n, f oll o w e d b y s m all gr o u p s, 
w hi c h l e a d i nt o l ar g er c o m pl e x gr o u p str u ct ur e s. Ot h er f or ms of s o ci al li vi n g 
e v ol v e d l at er i n pri m at es. It w as n ot u ntil t h e L C A of t h e C ol o bi n e  t h at t h e m ulti-
f e m al e/ u ni- m al e s o ci al or g a nis ati o n first e m er g e d f oll o w e d b y t h e C er c o pit h e ci n es. 
Dis p ers e d f a mil y gr o u p s ( m o n o g a m o u s p airs) e m er g e d at a si mil ar ti m e at t h e L C A 
of t h e C allitri c hi d s. All ot h er i n st a n c es of a dis p ers e d f a mil y gr o u p e m er g e l at er: i n 
t h e H yl o b ati d a e; A v a hi, H a p al e m ur ; A ot us a n d C alli c e b us ( O pi e, 2 0 1 2).  
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Pri or t o O pi e’s ( 2 0 1 2) a n al ysis, M ü ell er a n d T h al m a n n ( 2 0 0 0) e v al u at e d t h e ori gi n 
a n d e v ol uti o n of pri m at e s o ci al or g a niz ati o n. T h e y c o n cl u d e d  t h at t h e dis p ers e d 
h ar e m ( m ulti-f e m al e/ u ni m al e) s o ci al or g a nis ati o n pr o p o s e d b y M arti n ( 1 9 7 2, 1 9 8 1, 
1 9 9 5) w as u nli k el y t o b e r e pr e s e nt ati v e of t h e a n c estr al s o ci al or g a nis ati o n i n 
pri m at es, b as e d o n d at a fr o m c h eir o g al ei d s a n d o n e r e p ort of  a wil d sl e n d er l oris’ 
s o ci al or g a nis ati o n. I n st e a d, t h e y s u g g est e d t h at a dis p ers e d m ulti- m al e/ u ni-f e m al e 
s o ci al or g a nis ati o n d eri v e d fr o m t h e m a m m ali a n pr o mis c u o u s s o ci al or g a nis ati o n, 
b est c h ar a ct eriz es t h e a n c estr al c o n diti o n i n pri m at es. A m o n g t h e pri m at e s p e ci es 
i n cl u d e d i n t his r e vi e w, t h er e w as a d e art h of i nf or m ati o n r e g ar di n g t h e di v ers e 
s o ci al a n d s p a ci n g s yst e m s pr e s e nt i n Asi a n a n d Afri c a n l orisi d s ( M ü ell er a n d 
T h al m a n n, 2 0 0 0; M ü ell er et al., 2 0 0 7). 
I n t h e i nt er e st of u n c o v eri n g t h e e v ol uti o n of pri m at e s o ci al or g a nis ati o n, 
r e s e ar c h ers h a v e n ot e d t h at s m all n o ct ur n al pri m at es, n a m el y M a d a g as c ar’s d w arf 
a n d m o u s e l e m urs a n d t h e Afr o- Asi a n g al a g o a n d l orisi d s ar e p arti c ul arl y i m p ort a nt 
as e xt a nt pri m at es t h at b est r e s e m bl e t h e a n c estr al e u pri m at e st at e ( C h arl es-
D o mi ni q u e a n d M arti n, 1 9 7 0; M arti n, 1 9 7 2).  M o u s e a n d d w arf l e m urs 
( C h eir o g al ei d a e), g al a g o s ( G al a gi d a e) a n d l oris es a n d p ott o s ( L orisi d a e) ar e 
b e h a vi o ur all y si mil ar, a n d ar e sist er t a x a, wit h g al a g o a n d l oris es i n cl u d e d i n 
i nfr a or d er L orisif o m es a n d t h e m o u s e a n d d w arf l e m urs f alli n g i n i nfr a or d er, 
L e m urif or m e s ( Y o d er, 1 9 9 4; M ü ell er, 1 9 9 9 a; R as m u ss e n a n d N e k aris, 1 9 9 8; 
S u ss m a n a n d N e k aris, 2 0 1 1 ; P oi n d e xt er a n d N e k aris, 2 0 1 7). I n st e a d of a st e a d y 
pr o gr essi o n fr o m s m all a n d si m pl e t o l ar g e a n d c o m pl e x str u ct ur e s, t h e s o ci al 
or g a nis ati o n of L orisif or m es m a y b e r o ot e d i n a dis p er s e d f a mil y gr o u p t h at l at er 
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e v ol v e d i nt o m ulti-f e m al e/ u ni- m al e or g a niz ati o n s a n d m ulti- m al e/ m ulti-f e m al e 
or g a nis ati o n. 
B ot h t h e or eti c al a n d e m piri c al r e s e ar c h o n t h e e v ol uti o n of a n d c urr e nt s o ci al 
or g a nis ati o n s h a v e b e e n h e a vil y bi as e d t o w ar ds gr o u p-li vi n g s p e ci es i n pri m at es 
a n d i n ot h er m a m m als. T his is p artl y d u e t o s o m e s o ci all y dis p ers e d s p e ci es b ei n g 
el u si v e or cr y pti c, t h u s diffi c ult t o st u d y, a n d p artl y d u e t o a mis c o n c e pti o n 
r e g ar di n g t h eir l a c k of s o ci al c o m pl e xit y. M o st c o m m u ni c ati o n i n n o ct ur n al 
pr o si mi a n s is t e m p or all y d el a y e d or i n a u di bl e t o h u m a n o b s er v ers, c o ntri b uti n g t o 
t h e u n d err e pr es e nt ati o n of t h eir s o ci alit y ( C h arl es- D o mi ni q u e, 1 9 7 7 b; B e ar d er, 
1 9 8 7 ; B e ar d er a n d N e k aris, 2 0 0 6; G urs k y- D o y e n, 2 0 1 0 ; G urs k y, 2 0 1 5).  D es pit e t h e 
diffi c ulti es i n st u d yi n g s o ci all y dis p ers e d s p e ci es a n d i n r e c o g nizi n g t h eir s o ci al 
u nit s, r e s e ar c h o v er t h e l ast f e w y e ars h as r e v e al e d a wi d e v ari ati o n i n t h e s o ci al 
s yst e m s of s olit ar y f or a g ers ( M a c d o n al d 1 9 8 3; M üll er a n d T h al m a n n 2 0 0 0; K a p p el er 
a n d v a n S c h ai k 2 0 0 2; D al er u m 2 0 0 7; L a c e y a n d S h er m a n 2 0 0 7). T h e s o ci al 
or g a nis ati o n of m o st n o ct ur n al p ri m at es s h o ul d b e d es cri b e d as ‘ dis p ers e d’ i n st e a d 
of ‘s olit ar y’ ( Eis e n b er g et al., 1 9 7 2; M arti n, 1 9 8 1; Di xs o n, 1 9 9 7; M ü e ll er a n d 
T h al m a n, 2 0 0 0). I d efi n e s o ci al or g a nis ati o n f oll o wi n g M ü ell er ( 1 9 9 9 b ) i n cl u di n g t h e 
dis p ers e d f a mil y gr o u p, m ulti-f e m al e/ u ni- m al e, a n d m ulti-f e m al e/ m ulti- m al e ( T a bl e 
7. 1)  
C h a pt er 7| S o ci al Or g a nis ati o n  
1 5 7  
T a bl e 7. 1:  D efi niti o n of s o ci al or g a nis ati o n s r e pri nt e d fr o m M ü ell er ( 1 9 9 9 b; p 5). 
Di stri b uti o n  of 
R a n g e s  
C o h e si v e 
Gr o u p s  
S o ci al N et w or k  S olit ar y  
M al e  r a n g e  c oi n ci d e s  
wit h f e m al e r a n g e  ( A)  
Gr e g ari o u s f a mil y 
gr o u p  or 
m o n o g a m y  
Dis p er s e d  f a mil y 
gr o u p or m o n o g a m y  
S p ati al m o n o g a m y  
M al e  r a n g e  o v erl a p s 
s e v er al f e m al e r a n g e s 
a n d vi c e v er s a ( B)  
Gr e g ari o u s m ul ti-
m al e  gr o u p 
( p ol y a n dr y) 
Dis p er s e d m ulti -m al e 
m ulti -f e m al e s y st e m  
Pr o mis c uit y  
M al e  r a n g e  o v erl a p s 
s e v er al f e m al e r a n g e s ( C)  
Gr e g ari o u s h ar e m  Dis p er s e d h ar e m  S p ati al h ar e m  
F e m al e r a n g e o v erl a p s  
s e v er al m al e r a n g e s ( D)  
Gr e g ari o u s 
p ol y a n dr y  
Dis p er s e d p ol y a n dr y  S p ati al p ol y a n dr y 
I n r e g ar d s t o tr a ci n g e v ol uti o n ar y p at h w a ys a n d r e c o n str u cti n g t h e a n c estr al st at e, 
v a n S c h ai k a n d v a n H o off ( 1 9 8 3) st at e d t h at s o ci al or g a nis ati o n s h o ul d b e s e e n as a 
c h ar a ct eristi c, a c oll e cti o n of b e h a vi o urs t h at c a n n ot f o ssili z e li k e a t a n gi bl e p h ysi c al 
f e at ur e, m a ki n g it i n cr e asi n gl y diffi c ult t o i nf er c h a n g es o v er e v ol uti o n ar y ti m e. 
V ar yi n g s el e cti v e pr e ss ur e s h a v e aff e ct e d t h e e v ol uti o n of s o ci al or g a ni z ati o n 
l e a di n g t o t h e di v ersit y of s o ci al or g a nis ati o n w e s e e t o d a y. W h at s el e cti v e 
pr e ss ur e s a n d h o w t h e y aff e ct e d t h e e v ol uti o n of s o ci al or g a nis ati o n is c o n si d er e d 
u n cl e ar a n d c o nt est e d.  
I n t his c h a pt er, I will first pr e s e nt l orisi d s d at a pr e vi o u sl y u n k n o w n o n l orisi d h o m e 
r a ng e siz e, i n cl u di n g t hr e e sl o w l oris a n d t w o sl e n d er l oris s p e ci es. T h es e d at a ar e 
t h e r es ult of r a di o tr a c ki n g st u di es t h at w er e n ot pr e vi o u sl y p u blis h e d. T h e n I will 
pr e s e nt d at a o n l orisif or m gr o u p si z e a n d s o ci al or g a nis ati o n, f oll o w e d b y a 
cl a disti cs a n al ysis of t h es e s o ci al or g a nis ati o n s wit h tr e e s hr e ws a cti n g as a n 
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o ut gr o u p. I h y p ot h es e s t h at t h e a n c estr al st at e f or L orisif or m e s is t h e dis p ers e d 
f a mil y gr o u p w hi c h is t h e pr e d o mi n ant  s o ci al or g a nis ati o n i n t h e Afr o- Asi a n l orisi d s.  
7. 2 M et h o d s 
S e e s e cti o n s: 
2. 2. 1 Littl e Fir ef a c e Pr oj e ct ( L F P)  
2. 3. 1 C oll ari n g a n d r el e as e  
2. 3. 2 Ni g htl y o b s er v ati o ns  
2. 3. 5 C o m p ar ati v e d at a 
2. 4. 2 H o m e r a n g e a n d o v erl a p a n al ysis 
2. 4. 6 P h yl o g e n eti c tr e e 
2. 4. 7 St atisti c al a n al ysis  
7. 3 R e s ult s  
L ori si n e h o m e r a n g e si z e: 
H o m e r a n g e si z e tr e n d s diff er e d wit hi n a n d a cr o ss e a c h l orisif or m s p e ci es. T h e 
p y g m y sl o w l oris h a d t h e l ar g e st h o m e r a n g e ( M: 2 2. 2 + 1 0. 3 h a, F: 1 2. 1 + 1. 7 h a) 
f oll o w e d b y t h e J a v a n sl o w l oris ( M: 9. 3 + 4. 1 h a, F: 4. 5 + 1. 1 h a), t h e gr e y sl e n d er l oris 
( M: 6. 6 + 5. 6 h a, F: 4. 4 + 4. 4 h a), wit h t h e r e d sl e n d er l oris m ai nt ai ni n g t h e s m all e st 
h o m e r a n g e si z e ( M: 2. 3 + 1. 2 h a, F: 3. 1 + 1. 5 h a) ( T a bl e 7. 2).   
L ori sif or m gr o u p siz e a n d c urr e nt s o ci al or g a ni s ati o n: 
As a r e s ult of t h e c o m p ar ati v e st u d y, w hi c h i n cl u d e d 3 6 st u di es b et w e e n 1 9 7 7 a n d 
2 0 1 6.  I c o n cl u d e t h at of t h e s e v e n i n cl u d e d g e n er a, t h e gr o u p si z e r a n g es b et w e e n 
o n e a n d 1 0 i n di vi d u als ( Fi g ur e 7. 2). G al a g oi d es  h a d t h e l ar g est r e p ort e d r a n g e of 1-
1 0 i n di vi d u al wit h a m e a n of 7 i n di vi d u als. L o ris a n d N y cti c e b us  h a d t h e s m all e st 
r a n g e fr o m 3- 5 i n di vi d u als. 
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Fi g ur e 7. 2:  B o x pl ot r e pr es e nti n g r e p ort e d gr o u p si z es i n s e v e n l orisif or m g e n er a, 
d at a w er e c oll e ct e d fr o m p u blis h e d a n d u n p u blis h e d s o ur c es * . T h e mi d dl e b ar 
r e pr e s e nt s t h e m e a n gr o u p si z e t h e w his k ers, r e pr es e nt t h e m a xi m u m a n d 
mi ni m u m r e p ort e d gr o u p si z e .  
* E u oti c u s:  J e w ell a n d O at s, 1 9 6 9 ; C h arl es – D o mi n q u e, 1 9 7 7; A m br os e, 1 9 9 9;
G al a g o:  S mit h ers, 1 9 7 1; I zar d a n d N as h,  1 9 8 8; P ull e n, 2 0 0 0; B ut y n s ki a n d d e J o n g ,
2 0 0 4 ; B e ar d er et al., 2 0 0 8 G al a g oi d e s:  Ki n g d o n, 1 9 7 1; 1 9 9 7;  C h arl es – D o mi n q u e ,
1 9 7 7 ; A m br o s e, 1 9 9 9; Ols o n a n d N as h, 2 0 0 2- 2 0 0 3; P ar a g al a g o:  H ar c o urt a n d N as h,
1 9 8 6; B e ar d er et al., 2 0 0 3; B ut y ns ki et al., 2 0 0 6; Ot ol e m ur : B e ar d er, 1 9 7 4; D o yl e,
1 9 7 9 ; N as h et al., 1 9 9 0 ; P er ki n, 2 0 0 4; B e ar d er, 2 0 0 7  S ci ur o c h eir u s : Pi ml e y, 2 0 0 2
A r ct o c e b u s: J e w ell a n d O at es, 1 9 6 9 a; 1 9 6 9 b;  C h arl es- D o mi ni q u e, 1 9 7 7;
P e r o di cti c u s: Pi ml e y, 2 0 0 2; Pi m l e y et al., 2 0 0 5; Pi ml e y a n d B e ar d er, 2 0 1 3; L ori s:
N e k aris, 2 0 0 0; N e k arsi, 2 0 0 3; N e k aris a n d J a y e w ar d e n e,  2 0 0 3; K ar G u pt a, 2 0 0 5; K ar
G u pt a a n d K atti, 2 0 0 7; N y cti c e b u s:  G u pt a, 2 0 0 1; Wi e n s, 2 0 0 2; N e k aris a n d B e ar d er,
2 0 0 6 ; Pil o s u n g n o e n et al., 2 0 1 0 ; N e k aris a n d B e ar d er, 2 0 0 7.
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T a bl e 7. 2 : K n o w n s p ati al o v erl a p  of L or isif or m es , d et aili n g t h e m al e-m al e o v erl a p, m al e -f e m al e o v erl a p, a n d 
f e m al e-f e m al e o v erl a p. W h er e p ossi bl e t h e S o ci al Or g a nisati o n is i d e ntifi e d. D at a w er e c oll e ct e d fr o m 
p u blis h e d r e s o ur c es, i n cl u di n g b o o ks a n d arti cl es  list e d i n Fi g ur e 7. 2 * 
S p e ci e s M al e H R F e m al e H R S o ci al Or g a ni s ati o n 
L ori si n a e  
L ori s l y d e k k eri a n us 
l y d e k k eri a n us 
3. 6  1. 5 9  
Dis p er s e d F a mil y G r o u p 
L . t ar di gr a d us
t ar di gr a d us
- - Dis p er s e d F a mil y Gr o u p 
N y cti c e b us c o u c a n g 0. 8 -2 2  2. 1 - 1 0. 4  
Dis p er s e d F a mil y Gr o u p 
N. p y g m a e us
2 2. 2  1 2. 1  M ulti -f e m al e/ U ni-m al e  
N. j a v a ni c us
9. 3  4. 5  Dis p er s e d F a mil y Gr o u p 
N. b e n g al e nsis
- - Dis p er s e d F a mil y Gr o u p 
P er o di cti ci n a e
P er o di cti c us p ott o 
e d w ar dsi  
3 0. 6  3 1. 5  
Dis p er s e d F a mil y Gr o u p 
P. p. e d w ar dsi 1 7. 8  7. 5  
Dis p er s e d F a mil y Gr o u p 
G al a gi n a e  
E u o ti c us el e g a nt ul us - - 
M ulti -f e m al e/ U ni-m al e  
E . p alli d us - - 
M ulti -f e m al e/ U ni-m al e  
G . g all ar u m - - 
Dis p er s e d  F a mil y Gr o u p 
G . m o h oli 4. 6 -1 4  - 
Dis p er s e d F a mil y Gr o u p 
P ar a g al a g o  c o c os  1. 8 -5. 1  1. 3 -2. 6  
M ulti -f e m al e/ U ni-m al e  
G al a g oi d e s d e mi d o vii  0. 8  0. 5  
M ulti -f e m al e/ U ni-m al e  
P. gr a nti - - 
Pr o mis c u o us  
P. r o n d o e nsi s - - 
Pr o mis c u o us  
G d.  t h o m a si - - 
Pr o mis c u o us  
P .z a n zi b ari c us - - 
Dis p er s e d F a mil y Gr o u p  
Ot ol e m ur 
cr as si c a u d at us  
- - 
Pr o mis c u o us  
S ci ur o c h eir us all e ni  1. 9 7 -2. 8  - 
M ulti -f e m al e/ Uni -m al e  
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A n c e str al st at e at t h e r o ot of L ori sif or m e s: 
T h e l ast c o m m o n a n c est or ( L C A) of t h e l orisif or ms s plit i nt o t w o disti n ct s u bf a mili es 
4 0 M y a d uri n g t h e E o c e n e ( P oz zi, 2 0 1 6). T h e p h yl o g e n eti c tr e e pr o d u c e d 
r e c o n str u cti n g t h e a n c estr al s o ci al or g a nis ati o n pr o p o s es t h at t h e m o st li k el y s o ci al 
or g a nis ati o n i n t h e L C A f or all l orisif or ms w as a dis p ers e d f a mil y gr o u p ( dis p ers e d 
m o n o g a m y). T h e m ulti-f e m al e/ u ni- m al e s o ci al or g a nis ati o n h as a ` o n e- q u art er 
li k eli h o o d of b ei n g t h e a n c estr al st at e, w hil e t h e pr o mis c u o u s s o ci al or g a nis ati o n 
h as a n e gli gi bl e li k eli h o o d ( Fi g ur e 7. 3) .  
Di s p er s e f a mil y gr o u p / m o n o g a m y s o ci al or g a ni s ati o n: 
At  t h e n o d e w h er e P er o di cti c us a n d g al a g o s plit 3 0 M y a, t h e dis p ers e d f a mil y gr o u p 
w as still t h e m o st li k el y s o ci al or g a nis ati o n, b ut t h e li k eli h o o d is l ar g el y di mi nis h e d 
at t h e n o d e w h er e E u oti c us  s plit s fr o m P ar a g al g o , G al a g oi d es , G al a g o , Ot ol e m ur , 
a n d S ci ur o c h eir us . T h e dis p ers e d f a mil y gr o u p r e m er g es i n P ar a g al a g o z a nzi b ari c us 
a n d G al a g o g all ar u m b et w e e n 5 M y a a n d t h e pr es e nt.  I n Asi a t h e dis p ers e d f a mil y 
gr o u p r e m ai n s t h e pr e d o mi n at e s o ci al or g a nis ati o n a m o n g t h e l orisi n es. T h e p y g m y 
sl o w l oris a n d sl e n d er l ori es ar e a n e x c e pti o n as t h e y dis pl a y a m ulit-f e m al e/ u ni-
m al e s o ci al or g a nis ati o n. T h e n o d e w h er e N. j a v a ni c us , N. b e n g al e n sis  a n d N. 
c o u c a n g  s plit fr o m N. p y g m a e us  a b o ut 9 M y a d uri n g t h e Mi o c e n e, s h o w t h at t h e 
L C A at t his p oi nt h a d a o n e- q u art er li k eli h o o d of n ot dis pl a yi n g t h e dis p ers e d f a mil y 
gr o u p ( Fi g ur e 7. 3) .  
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Pr o mi s c u o u s s o ci al or g a ni s ati o n : 
A pr o mis c u o u s s o ci al or g a nis ati o n is u nli k el y at t h e n o d e w h er e Asi a n a n d Afri c a n 
l orisif or ms s plit 4 0 M y a, as w ell as, t h e p oi nt w h er e p ott o s s plit fr o m g al a g o 3 0 
M y a. It is n ot u ntil 2 5- 2 0 M y a t h at t his s o ci al or g a nis ati o n dis pl a ys a n oti c e a bl e 
li k eli h o o d at t h e n o d e w h er e P ar a g al o g o c o c o , P. z a nzi b ari c us , P . gr a nti, G al a g o 
g all ar u m , G m o h oli , Ot ol e m ur cr assi c a u d at us  a n d S ci ur o c h eir us all e ni  l ast s h ar e d a 
c o m m o n a n c est or wit h G d. d e mi d o vii  a n d G d. t h o m asi . Pr es e nt t o d a y i n G m o h oli , 
O. cr assi c a u d at us , P. gr a nti , a n d G d. t h o m asi , a pr o mis c u o u s s o ci al or g a nis ati o n h as
a n i n cr e as e d li k eli h o o d at t h e n o d e w h er e P.  c o c o a n d P.  z a nzi b ari c us s h ar e a n L C A 
wit h P.  gr a nti, a p pr o xi m at el y 8 M y a; at t h e n o d e w h er e G g all ar u m  a n d G m o h oli  
s plit 5- 0 M y a, at t h e n o d e w h er e O. c assi c a u d at us  a n d S. all e ni  s plit 1 5 M y a, a n d 
fi n all y at t h e n o d e w h er e G d. d e mi d o vii  a n d G d. t h o m asi  s plit ( Fi g ur e 7. 3).  
M ulti-f e m al e / u ni- m al e s o ci al or g a ni s ati o n: 
T h e m ulti-f e m al e/ u ni- m al e s o ci al or g a nis ati o n i n l orisif or ms dis pl a ys a o n e- q u art er 
li k eli h o o d at t h e n o d e w h er e t h e Asi a n a n d Afri c a n l orisif or ms s plit d uri n g t h e 
E o c e n e. T hirt y M y a t h e li k eli h o o d i n cr e as e t o m or e t h a n h alf, w h er e E u oti c us  a n d 
t h e ot h er g al a g o s s h ar e a c o m m o n a n c est or. I n t h e Asi a n l orisi n es a b o ut 9 M y a t h e 
li k eli h o o d of t his s o ci al or g a nis ati o n b ei n g pr es e nt is sli g htl y m or e t h a n h alf ( Fi g ur e 
7. 3) .  
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C h ar a ct er: M ulti F e m al e
M ar gi n al pr o b. r e c o n. wit h 
m o d el M k 1 ( e st.) [r at e 
0. 5 1 4 1 5 8 8 4 [ e st.]]  -l o g 
L.: 1 3. 1 0 2 6 0 6 2 9 ( O pt.:  
wi dt h 0. 0)  R e p orti n g 
li k eli h o o d s a s Pr o p orti o n al 
Li k eli h o o d s; T hr e s h ol d 
w h e n d e ci si o n s m a d e: 2 
C al c. b y M a xi m u m 
li k eli h o o d r e c o n str u ct (
G e n eri c c at e g ori c al) (i d # 
1 9 2 4 )
0
1A. M ulti -f e m al e/si n gl e m al e 















































































































































































C h ar a ct er: M o n o g a m y 
M ar gi n al pr o b. r e c o n. wit h 
m o d el M k 1 ( e st.) [r at e 
0. 1 9 6 2 4 4 2 5 [ e st.]]  -l o g 
L.: 1 2. 2 5 3 4 6 9 7 4 ( O pt.:  
wi dt h 0. 0)  R e p orti n g 
li k eli h o o d s a s Pr o p orti o n al 
Li k eli h o o d s; T hr e s h ol d 
w h e n d e ci si o n s m a d e: 2 
C al c. b y M a xi m u m 
li k eli h o o d r e c o n str u ct (
G e n eri c c at e g ori c al) (i d # 
1 9 2 4 )
0
1B. Dis p ers e d f a mil y gr o u p / m o n o g a m y
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Fi g ur e  7. 3:  P h yl o g e n eti c r e c o n str u cti o n of l orisif or m s o ci al or g a ni z ati o n u si n g t h e 
r e c o n str u ct e d c h ar a ct er st at es f u n cti o n i n M es q uit e 3. 3. E a c h tr e e s h o ws o n e of 
t hr e e s o ci al or g a nis ati o ns, i n cl u di n g M ulti-f e m al e/ si n gl e- m al e ( A), Dis p ers e d f a mil y 
gr o u p/ m o n o g a m y ( B), a n d Pr o mis c u o u s ( C). T h e dis p ers e d f a mil y gr o u p/ m o n o g a m y 
is t h e m o st li k el y st at e at t h e r o ot of t h e l orisif or m tr e e. G al a g oi d es c o c o, G d. 
Z a n zi b ari c u s a n d G d. Gr a nti, w er e c h a n g e d t o P ar a g al a g o aft er t his tr e e w as 
cr e at e d, b ut t h e t o p o gr a p h y r e m ai n s t h e s a m e .  
7. 4 Di s c u s si o n 
Aft er i n c or p or ati n g pr e vi o u sl y u n a v ail a bl e d at a o n l orisi n e s p ati al s yst e m s a n d 
r e p ort e d s o ci al or g a nis ati o n s, I b eli e v e t h at e arl y pri m at es m a y h a v e dis pl a y e d a 
dis p ers e d f a mil y gr o u p/ m o n o g a m o u s s o ci al or g a nis ati o n. I n t his c h a pt er, I 
c at e g oris e d k n o w n l orisif or m s o ci al or g a nis ati o n s i nt o t hr e e gr o u p s, m ulti-
m al e/ m ulti-f e m al e ( pr o mis c u o u s), a dis p ers e d f a mil y gr o u p ( m o n o g a m y), a n d m ulti 
f e m al e/ u ni- m al e. I f o u n d t h at t h e m o st pr o mi n e nt s o ci al or g a nis ati o n is t h e 















































































































































































C h ar a ct er: Pr o mi s ci o u s
M ar gi n al pr o b. r e c o n. wit h 
m o d el M k 1 ( e st.) [r at e 
0. 1 8 5 2 4 4 6 4 [ e st.]]  -l o g 
L.: 1 2. 1 4 0 2 9 8 3 6 ( O pt.:  
wi dt h 0. 0)  R e p orti n g 
li k eli h o o d s a s Pr o p orti o n al 
Li k eli h o o d s; T hr e s h ol d 
w h e n d e ci si o n s m a d e: 2 
C al c. b y M a xi m u m 
li k eli h o o d r e c o n str u ct (
G e n eri c c at e g ori c al) (i d # 
1 9 2 4 )
0
1
C. Pr o mis c u o u s
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dis p ers e d f a mil y gr o u p i n t h e l orisi d s, w hil e t h e m ulti-f e m al e/ u ni- m al e a n d 
pr o mis c u o u s s yst e m s ar e m or e pr o mi n e nt i n t h e g al a g o s. B as e d o n t h e 
p h yl o g e n eti c a n al ysis h er e t h e dis p ers e d f a mil y gr o u p is t h e m o st li k el y a n c estr al 
st at e i n all l orisif or ms. Pr o mis c uit y a n d m ulti-f e m al e/ u ni- m al e ar e s e e mi n gl y 
d eri v e d tr ait s, p ot e nti all y e m er gi n g 2 5- 2 0 M y a a n d 3 0 M y a, r es p e cti v el y. T h e 
pr o mis c u o u s s o ci al or g a nis ati o n is r e c or d e d i n P ar a g al a g o , G al a g oi d es , Ot ol e m ur , 
S ci ur o c h eir us , a n d G al a g o , w hil e t h e m ulti-f e m al e/ u ni- m al e e m er g e d at t h e n o d e of 
t h e L C A f or all Afri c a n l orisif or ms. 
M ü ell er a n d T h al m a n n ( 2 0 0 0), alr e a d y n ot e d t h at a dis p ers e d h ar e m w as n ot t h e 
a n c estr al st at e i n pri m at es. T h e dis p ers e d h ar e m s o ci al or g a nis ati o n w as ori gi n all y 
b eli e v e d t o b e t h e a n c estr al st at es i n pri m at es b as e d o n t h e b eli ef t h at M al a g as y 
m o u s e a n d d w arf l e m urs a n d t h e Afr o- Asi a n g al a g o a n d l oris es dis pl a y e d a 
dis p ers e d h ar e m s o ci al or g a nis ati o n. N e w d at a h a v e  d e b u n k e d t his b eli ef a n d t h e 
r e s ult s pr e s e nt h er e pr o vi d e f urt h er s u p p ort t o M üell er a n d T h al m a n n’ s ( 2 0 0 0) 
ar g u m e nt. 
A m o n g n o ct ur n al str e p sirr hi n es, i n di vi d u als n ot o nl y o v erl a p s p ati all y, b ut t h er e is 
a n o b s er v e d p air e d m o v e m e nt a n d s o ci al ass o ci ati o n s a m o n g  m al e s, f e m al e s a n d 
t h eir off s pri n g hi g hli g hti n g t h e pr e s e n c e of n ot o nl y a s o ci al n et w or k, b ut als o a 
f a mil y gr o u p ( C h a pt er 4; C h arl es- D o mi ni q u e a n d P ett er, 1 9 8 0; H ar c o urt a n d N as h, 
1 9 8 6 ; Fi et z, 1 9 9 9; M ü ell er, 1 9 9 9 b; R as ol o h arij a o n a et al., 2 0 0 0; T h al m a n n, 2 0 0 1 
S c h ul k e, 2 0 0 3). D es pit e o b s er v ati o n s of s p ati al o v erl a p a n d s o ci al ass o ci ati o n s i n 
t h e wil d it c a n still b e h ar d t o c o nfi d e ntl y i d e ntif y t his s o ci al or g a nis ati o n; es p e ci all y 
w h e n p airs ar e d o n ot c o n sist e ntl y ass o ci at e d d uri n g t h e ir a cti v e h o urs or d o n ot 
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al w a ys sl e e p at t h e s a m e sl e e pi n g sit e . T h es e s p e ci es m a y r e pr e s e nt e x a m pl es of 
i n d e p e n d e nt tr a n siti o n s fr o m a s olit ar y t o a m o n o g a m o u s s o ci al or g a ni z ati o n 
( K a p p el er, 1 9 9 9). T h er e is a gr o wi n g list of str e p sirr hi n e dis pl a yi n g s o m e f or m of 
m o n o g a m o u s ass o ci ati o n.  
S e ei n g h o w pr e v al e nt t h e dis p ers e d f a mil y gr o u p/ m o n o g a m y s o ci al or g a nis ati o n is 
a m o n g l orisif or ms, l e d m e t o w o n d er w h at ar e t h e b e n efit s of t his s o ci al 
or g a nis ati o n c o m p ar e d t o ot h er or g a nis ati o n s ?  I n g e n er al, s o ci al a n d s olit ar y 
lif est yl es h a v e c o st s a n d b e n efit s, w h er e o n e or t h e ot h er pr e v ails if t h e b e n efit s of 
t h at p arti c ul ar lif est yl e o ut w ei g h t h e c o st s ( Al e x a n d er, 1 9 7 4). Al e x a n d er ( 1 9 7 4) 
i d e ntifi e d s o m e of t h e d efi ni n g f a ct ors t h at d et er mi n e w h et h er s o ci alit y is pr e s e nt, 
citi n g t h e a v ail a bilit y of r e s o ur c es, t h e pr o b a bilit y of dis e as e tr a n s missi o n, a n d 
pr e d ati o n ris k. Alt er n ati v el y, t h er e ar e c o st ass o ci at e d wit h n ot b ei n g s o ci al, n a m el y 
t h e r e d u c e d a c c ess t o m ati n g o p p ort u niti es ( A n dr e w art h a a n d Bir c h, 1 9 5 4), w hil e 
o n e b e n efit is a r e d u c e d f o o d c o m p etiti o n. T h es e pr e ss ur es ar e als o b eli e v e d t o 
h a v e eli cit e d t h e e v ol uti o n of dis p ers e d s o ci al gr o u p s, li k e t h e o n es s e e n i n 
N y cti c e b us a n d  L oris s p e ci es ( St erli n g a n d Ri c h ar d, 1 9 9 5; G urs k y, 2 0 0 2). C o m p ari n g 
t h e c o st s a n d b e n efit s of a n y s c e n ari o c a n b e diffi c ult, i n t h at a c ert ai n l e v el of 
c o h esi o n n e e d s t o b e a p p ar e nt t o m e m b ers wit hi n gr o u p as w ell as t h o s e o ut si d e of 
t h e gr o u p f or t h e b e n efits t o o ut w ei g h t h e c o st s.  
T h er e ar e a n u m b er of b e n efit s t o e m pl o yi n g a dis p ers e d f a mil y gr o u p c o m p ar e d t o 
b ot h pr o mis c uit y a n d a dis p ers e d m ulti-f e m al e s yst e m. Ar g u a bl y, m o n o g a m y or a 
r e d u c e d l e v el of pr o mis c uit y pl a y e d a n i m p ort a nt r ol e i n f a v o uri n g t h e e v ol uti o n of 
c o o p er ati v e br e e di n g a n d e u s o ci alit y ( L e g g ett et al., 2 0 1 2). T h e n u m b er of m al es 
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t h at a f e m al e m at e s wit h is t h o u g ht t o h a v e p u s h e d s olit ar y a ni m als i n t o m or e 
c o m pl e x s o ci eti es ( C or n w allis et al., 2 0 1 0).  I n t h e wil d, a n i n di vi d u al c a n dis p ers e 
e arl y t o eit h er s e c ur e i n d e p e n d e nt br e e di n g o p p ort u niti es or s p e n d a n e xt e n d e d 
a m o u nt of ti m e wit hi n t h eir n at al gr o u p a n d ai d si bli n g d e v el o p m e nt. C o n si d eri n g 
b ot h of t h es e d e cisi o n s, t h er e ar e v ar yi n g b e n efits. If t h e p ot e nti al dis p er s er c o m es 
fr o m a dis p ers e d f a mil y gr o u p t h e n t h e r el at e d n ess b et w e e n t h e t w o si bli n gs a n d 
t h e off s pri n g t h e y m a y h a v e i n t h e f ut ur e is t h e s a m e ( L e g g ett et al., 2 0 1 2). I n t his 
s c e n ari o, t h er e is a n e gli gi bl e diff er e n c e b et w e e n t h e t w o o pti o n s, i n r e g ar d s t o 
p assi n g y o ur g e n es o n.  T h u s, e c ol o gi c al f a ct ors will h a v e a gr e at er i nfl u e n c e o n 
w h at t h e m o st a d v a nt a g e o u s o pti o n is f or e a c h s p e ci es. T h e alt er n ati v e s c e n ari o is 
t h at t h e m ot h er of t h e p ot e nti al dis p ers er h as m ulti pl e m at es, a n d t h e n t h e 
li k eli h o o d of r el at e d n ess b et w e e n si bli n gs is d e cr e a s e d c o m p ar e d t o t h e 
r el at e d n ess t o t h eir o w n off s pri n g. I n t h e i nt er e st of e n s uri n g t h at g e n es p ass fr o m 
o n e g e n er ati o n t o t h e n e xt, t h e dis p ers e d f a mil y gr o u p/ m o n o g a m o u s s o ci al tr ait s 
pr o vi d e s e c urit y i n t h e li k eli h o o d of p assi n g g e n es eit h er t hr o u g h offs pri n g or 
t hr o u g h t h e off s pri n g of si bli n gs.  
7. 5 C h a pt er s u m m ar y  
I n t his C h a pt er, I r e- e v al u at e d t h e a n c estr al st at e i n l orisif or ms r e g ar di n g t h eir 
s o ci al or g a nis ati o n. Si n c e 2 0 0 7, t h e pr e v aili n g h y p ot h esis st at e d t h at pr o mis c uit y 
w as t h e a n c estr al m a m m ali a n s o ci al or g a nis ati o n, w hi c h t h e n e v ol v e d i nt o a 
dis p ers e d m ulti-f e m al e s yst e m i n b as al pri m at es. I c o n cl u d e d t h at a m o n g 
l orisif or ms t h e pr es u m e d pr o mis c u o u s a n c estr al st at e i n m a m m als, t h e n e v ol v e d 
i nt o a dis p ers e d f a mil y gr o u p. I n t his c h a pt er I u s e d d at a o n s p a ci n g a n d m o v e m e nt 
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t o dis c u ss s o ci al or g a niz ati o n i n a n e v ol uti o n ar y c o nt e xt ( Fi g ur e 7. 4). T h es e d at a 
hi g hli g ht j u st h o w u n d err e pr e s e nt e d t h e s o ci al c o m pl e xit y c a n b e i n n o ct ur n al a n d 
dis p ers e d s p e ci es.  
Fi g ur e 7. 4:  Vis u alis ati o n of t h e fr a m e w or k of t h e t h esis hi g hli g hti n g h o w t h e d at a 
a n d c o n cl u si o n s pr e s e nt e d i n C h a pt er 7, fit i nt o t h e c o nt e xt of t h e e ntir e t h esis. 
T o pi cs i n r e d ar e t h e f o c u s of t h e c h a pt er; t o pi cs i n bl u e ar e r el at e d t h o u g h n ot 
e x pli citl y dis c u ss e d.
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C h a pt er 8: G e n er al di s c u s si o n e m p h a si si n g a p pli c ati o n s t o 
c o n s er v ati o n  
Fi g ur e 8. 1:  T w o B e n g al sl o w l oris es (N y cti c e b us b e n g al e nsis ) dis pl a yi n g irr e g ul ar 
a cti v e h o urs at a r e s c u e c e ntr e i n C h o n b uri, T h ail a n d.  
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8. 1 I ntr o d u cti o n 
R a n gi n g p att er n s, n at al dis p ers al, p h ysi c al o nt o g e n y, s p ati al c o g niti o n, a n d s o ci al 
or g a nis ati o n ar e all i nfl u e nti al f a ct ors g ui di n g t h e w a y N y cti c e b us  s p e ci es m o v e 
e a c h ni g ht a n d f or m h o m e r a n g es. B as e d o n d at a pr e s e nt e d i n t his t h esis a n d 
c urr e nt lit er at ur e it is cl e ar t h at i n or d er t o s u c c essf ull y c o n c ei v e a n d e x e c ut e 
c o n s er v ati o n eff ort s, r e s e ar c h ers a n d pr a ctiti o n ers m u st u n d erst a n d t h e 
e v ol uti o n ar y hist or y as w ell as t h e e c ol o g y of t h eir s p e ci es. I h a v e t a k e n a 
m ultif a c et e d a p pr o a c h t o l e ar ni n g m or e a b o ut N y cti c e b us  s p e ci es as a w h ol e a n d 
i n di vi d u al p o p ul ati o n s; t his a p pr o a c h e c h o es t h e c all of m a n y c o n s er v ati o n a g e n ci es 
a n d r e gi o n al pr a ctiti o n ers. I n t his c h a pt er, I will dis c u ss t h e v ar yi n g i m p a ct s d at a 
pr e s e nt e d i n t his t h esis c a n h a v e o n c o n s er v ati o n pr a cti c es a n d g o als. 
I n 2 0 1 0 t h e C o n v e nti o n f or Bi o di v ersit y( C B D) cr e at e d t h e ‘ Str at e gi c Pl a n f or 
Bi o di v ersit y 2 0 1 1- 2 0 2 0’, al o n g wit h t h e fi v e str at e gi es pr e s e nt e d i n t his pl a n, t h e 
Ai c hi Bi o di v ersit y T ar g ets t as k f or c e w as cr e at e d t o s u p p ort t h e i m pl e m e nt ati o n of 
t h e C B D str at e gi es. T hr o u g h o ut t his t h esis I pr o vi d e d at a t h at c a n b e u s e d i n 
s u p p ort of t w o t ar g et s s p e cifi c all y; t ar g et s 1 2 a n d 1 3 of str at e g y C. T his str at e g y 
w as cr e at e d ‘’t o i m pr o v e t h e st at u s of bi o di v ersit y b y s af e g u ar di n g e c o s yst e m s, 
s p e ci es, a n d g e n eti c di v ersit y’’. T ar g et 1 2 st at es t h at ‘‘ B y 2 0 2 0 t h e e xti n cti o n of 
k n o w n t hr e at e n e d s p e ci es h as b e e n pr e v e nt e d a n d t h eir c o n s er v ati o n st at u s, 
p arti c ul arl y of t h o s e m ost i n d e cli n e, h as b e e n i m pr o v e d a n d s u st ai n e d.’’ T ar g et 1 3 
st at es t h at ‘‘ B y 2 0 2 0,  t h e g e n eti c di v ersit y of c ulti v at e d pl a nt s a n d f ar m e d a n d 
d o m esti c at e d a ni m als a n d of wil d r el ati v es, i n cl u di n g ot h er s o ci o- e c o n o mi c all y as 
w ell as c ult ur all y v al u a bl e s p e ci es, is m ai nt ai n e d, a n d str at e gi es h a v e b e e n 
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d e v el o p e d a n d i m pl e m e nt e d f or mi ni mi zi n g g e n eti c er o si o n a n d s af e g u ar di n g t h eir 
g e n eti c di v ersit y.’’  
I n a d diti o n t o t h e C B D a n d t h e Ai c hi t ar g et s, t h e I U C N r ei ntr o d u cti o n s p e ci alist 
gr o u p off ers g ui d eli n es o n h o w t o a p pr o a c h r el e as e sit e s el e cti o n a n d r el e as e 
str at e g y  (B o x 8. 1) . 
B o x 8. 1:  Dir e ct q u ot es of r e c o m m e n d e d  g ui d eli n es f or r el e a s e sit e s el e cti o n a n d 
c a pti v e m a n a g e m e nt . 
A r el e as e sit e s h o ul d: 
 M e et all pr a cti c al n e e ds f or eff e cti v e r el e as e wit h l e ast str ess f or t h e r el e as e d
or g a nis m s,
 E n a bl e r el e as e d or g a nis ms t o e x pl oit t h e s urr o u n d i n g r el e as e ar e a q ui c kl y,
 B e s uit a bl e f or m e di a a n d p u bli c a w ar e n ess n e e ds, a n d a n y c o m m u nit y
i n v ol v e m e nt.
A r el e as e ar e a s h o ul d: 
 M e et all t h e s p e ci es’ bi oti c a n d a bi oti c r e q uir e m e nts,
 B e a p pr o pri at e h a bit at f or t h e lif e st a g e r el e as e d a n d all lif e st a g es of t h e
s p e ci es,
 B e a d e q u at e f or all s e as o n al h a bit at n e e ds,
 B e l ar g e e n o u g h t o m e et t h e r e q uir e d c o ns er v ati o n b e n efit,
 H a v e a d e q u at e c o n n e cti vit y t o s uit a bl e h a bit at if t h at h a bit at is fr a g m e nt e d,
 B e a d e q u at el y is ol at e d fr o m s u b o pti m al or n o n -h a bit at ar e as w hi c h mi g ht b e
si n k ar e as f or t h e p o p ul ati o n.
C e ntr al r el e as e str at e gi es ar e as f oll o ws: 
 T h e lif e st a g e a n d s e as o n of r el e as e s h o ul d b e o pti mis e d wit h r es p e ct t o t h e
s p e ci es’ n at ur al dis p ers al a g e or s e as o n, c o nsi d eri n g w h et h er dis p ers al aft er
rel e as e is t o b e e n c o ur a g e d or dis c o ur a g e d,
 T h e a g e/ si z e, s e x c o m p o siti o n a n d s o ci al r el ati o ns hi ps of f o u n d ers m a y b e
o pti mis e d f or est a blis h m e nt a n d t h e p o p ul ati o n gr o wt h r at e st at e d i n t h e
o bj e cti v es,
 Tr a nsl o c ati o n s u c c ess i n cr e as es wit h t h e n u m b ers of i n di vi d u als r el e as e d
( w hi c h is oft e n e n h a n c e d t hr o u g h m ulti pl e r el e as e e v e nts a cr o ss m or e t h a n
o n e y e ar), b ut t his n e e ds t o b e b al a n c e d a g ai nst i m p a cts o n s o ur c e
p o p ul ati o ns,
 R el e as es, eit h er si m ult a n e o usl y or s e q u e nti all y, at m ulti pl e sit es m a y s er v e t o
s pr e a d o ut t h e r el e as e d or g a nis m s, wit h s e v er al p ot e nti al b e n efits,
 Mi ni misi n g str es s d uri n g c a pt ur e, h a n dli n g, tr a ns p ort a n d pr e -r el e as e
m a n a g e m e nt will e n h a n c e p o st -r el e as e p erf or m a n c e,
 V ari o us m a n a g e m e nt i nt er v e nti o ns a n d s u p p ort b ef or e a n d aft er r el e as e c a n
e n h a n c e p erf or m a n c e.
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R e g ar di n g sl o w l oris c a pti v e m a n a g e m e nt, a c c or di n g t o a n o nli n e L ori s h us b a n dr y g ui d e 
a s e cti o n o n i n a d e q u at e c a g e f ur nis hi n g st at e s t h at:  
 V erti c al tr u n ks a n d br a n c h es wit h a l ar g e di a m et er d o n ot all o w a s af e gri p;
Tr e e tr u n ks c a n b e i m pr o v e d b y i n c o ns pi c u o usl y att a c hi n g s o m e wir e m es h or
li a n as f or cli m bi n g u p a n d d o w n.
T h e y als o n ot e t h e i m p ort a n c e of pr o vi di n g c a g e d esi g ns t h at e n c o ur a g e p h y si c al 
tr ai ni n g. 
 … c a g es m ai nl y e q ui p p e d wit h t h e pr ef err e d, c o mf ort a bl e h ori z o nt al s u bstr at e
a p p ar e ntl y pr o m ot e i n d ol e n c e a n d a di p o sit y i n s o m e i n di vi d u als; s o m e
s u bstr at e g a ps w hi c h pr o m ot e bri d gi n g, f e e di n g pl a c es or l o o k o uts w hi c h c a n
o nl y b e r e a c h e d wit h s o m e eff ort, l o n g er p ass a g es o utsi d e c a g es or b et w e e n
t w o c a g es pr o vi di n g a vi e w o n t h e s urr o u n di n gs, or t w o c a g es c o n n e ct e d b y a
l o n g er p ass a g e m a y pr o m ot e l o c o m oti o n.
I n a n eff ort t o c o ntri b ut e t o e vi d e n c e b as e d c o n s er v ati o n a cti o n s, I s u m m ari z e 
t h es e fi n di n gs wit h r e c o m m e n d ati o n s f or r el e as e sit e s el e cti o n, r el e a s e str at e g y , 
a n d c a pti v e m a n a g e m e nt. 
8. 2 C h a pt er 3- Tr a n sl o c ati o n  
I n r e g ar d s t o t h e p y g m y sl o w l oris es r el e as e d i n C u c P h u o n g N ati o n al P ar k, t h e 
r el e a s e t e a m a n d m ys elf c o n cl u d e d t h e C u c P h u o n g N ati o n al P ar k’s f or m er 
b ot a ni c al g ar d e n is n o l o n g er s uit a bl e f or f ut ur e p y g m y sl o w l oris r el e a s es. It 
b e c a m e i n cr e asi n gl y a p p ar e nt t h at t his ar e a w as n ot l ar g e e n o u g h t o s u p p ort 
m ulti pl e tr a n sl o c at e d m al e p y g m y sl o w l oris es. T h e p o st r el e as e m o v e m e nt of 
a ni m als is a n i m p ort a nt c o n si d er ati o n f or t h e s u c c ess of a tr a n sl o c ati o n p r o gr a m. 
T h er e is e vi d e n c e t h at dis p ersi n g i n di vi d u als h a v e a hi g h er m ort alit y r at es 
c o m p ar e d t o n o n- dis p ers er s a n d m al es t h at dis p ers e l o n g er dist a n c es fr o m t h e 
r el e a s e sit e ar e u nli k el y t o c o ntri b ut e t o t h e i nt e n d e d tr a n sl o c at e d p o p ul ati o n 
( Bri g ht a n d M orris, 1 9 9 4; St e e n, 1 9 9 4). 
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H a vi n g s e e n t h e p o st-r el e a s e dis p ers al i n t h e 2 0 1 4- 2 0 1 5 r el e a s e a n d t h e l a c k of a 
vi a bl e r e- est a blis h e d p o p ul ati o n aft er t h e 2 0 0 4 r el e as e, it is cl e ar t h at s o m e n e e d e d 
r e s o ur c es i n t his ar e a ar e missi n g, or t h at t h e r ei ntr o d u c e d i n di vi d u als w er e n ot 
pr e p ar e d t o h a n dl e t h e a d d e d str e ss ors ass o ci at e d wit h tr a n sl o c ati o n s. B e y o n d t h e 
f or m er b ot a ni c al g ar d e n s, C u c P h u o n g N ati o n al P ar k m a y h a v e a fl o uris hi n g 
p o p ul ati o n of p y g m y sl o w l oris es. F oll o wi n g p o p ul ati o n, pr e d at or, a n d f or e st 
str u ct ur e s ur v e ys, it is n e c ess ar y t o fi n d a m or e s uit a bl e r el e a s e sit e f or f ut ur e 
tr a n sl o c ati o n s. T h o u g h it w as n ot p arti c ul arl y s u c c essf ul i n t his st u d y, it is e vi d e nt i n 
t h e s u c c ess es s e e n i n C at Ti e n N ati o n al P ar k ( K e n y o n et al., 2 0 1 5) t h at 
tr a n sl o c ati o n s s h o ul d still b e c o n si d er e d a v al u a bl e c o n s er v ati o n str at e g y f or t h e 
p y g m y sl o w l oris. L e ar ni n g fr o m b ot h s u c c essf ul a n d u n s u c c essf ul tr a n sl o c ati o n 
pr o gr a ms is vit al t o i m pr o vi n g pr a cti c es f or i n di vi d u al r el e as e c a n di d at es a n d f or t h e 
s p e ci es as a w h ol e.    
A n ot h er cr u ci al as p e ct t o i m pr o vi n g tr a n sl o c ati o n a n d o ur g e n er al a p pr o a c h t o sl o w 
l oris c o n s er v ati o n is t h e u n d erst a n di n g t h at a n yt hi n g w e l e ar n i n t h e wil d a n d i n 
c a pti vit y s h o ul d b e s h ar e d s o ot h ers c a n l e ar n fr o m o n e a n ot h er. As I e m p h asis 
t hr o u g h o ut t his t h esis t h er e is still m u c h t o u n c o v er a b o ut t h e b e h a vi o ur, s o ci alit y, 
c o g niti o n, o nt o g e n y, a n d m or p h ol o g y i n sl o w l oris es i n t h e wil d.  T h es e d at a will 
h el p c o n s er v ati o n pr a ctiti o n ers t o gi v e d wi n dli n g s p e ci es t h e b est c h a n c e at 
o v er c o mi n g t h e h u m a n- m e di at e d o b st a cl es t o t h eir s ur vi v al. T h e diffi c ult y i n t his is 
t h at t h e r e s ult s of m a n y st u di es ar e u n a v ail a bl e i n t h e s ci e ntifi c lit er at ur e p arti all y 
b e c a u s e s ci e ntifi c j o ur n als ar e r el u ct a nt t o p u blis h st u di es wit h l o w st atisti c al 
p o w er a n d a s m all s a m pl e si z e, b ut i n a ct u all y t h es e s h o ul d b e e n c o ur a g e d i n or d er 
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t o f a cilit at e d et ail e d a n al ys es a n d r e vi e ws ( M o s e b y et al. , 2 0 1 4).  T his als o s u p p ort s 
t h e W orl d Wil dlif e F u n d’s (W W F) Pr ot e ct e d Ar e a f or a  Li vi n g Pl a n et ( P A 4 L P) g o al of 
‘I nf or mi n g gl o b al d e cisi on s b y s h ari n g l ess o n s l e ar n e d a n d e x p ertis e g ai n e d o n t h e 
gr o u n d. ’ 
8. 3 C h a pt er 4- N at al Di s p er s al 
I n C h a pt er 4, I pr e s e nt t h e s o ci al i nt er a cti o n s b et w e e n b ot h m ot h ers a n d s o ci al 
f at h ers d uri n g t h e d e v el o p m e nt of j u v e nil es w hil e i n t h e n at al h o m e r a n g e.  T h e 
p eri o d of ti m e y o u n g J a v a n sl o w l oris es s p e n d wit hi n t h eir n at al h o m e r a n g e is 
e vi d e nt i n t h e s p ati al d at a as w ell as t h e a d li bit u m  d at a c oll e ct e d at L F P. D uri n g 
f ut ur e tr a n sl o c ati o n s, pr a ctiti o n ers s h o ul d a c k n o wl e d g e t h e li k eli h o o d t h at all sl o w 
l oris a c q uir e a gr e at d e al of i nf or m ati o n w hil e wit hi n t h e n at al r a n g e. N ot j u st 
e c ol o gi c al a n d b e h a vi o ur al c o m p et e n ci es b ut s o ci al c o m p et e n ci es as w ell.  If 
pr a ctiti o n ers c o nti n u e t o r el e a s e a d ult sl o w l oris es d e p e n di n g o n t h e a m o u nt of 
ti m e s p e nt o ut of t h eir n at al ar e a, t h er e is t h e ris k t h at n o r el e a s e sit es will 
s uffi ci e ntl y f ulfil t h eir pri or u n d erst a n di n g of w h at a n a p pr o pri at e e n vir o n m e nt 
l o o ks li k e. As K e n y o n et al. ( 2 0 1 5) s u g g est e d f oll o wi n g a s eri e s of p y g m y sl o w l oris 
tr a n sl o c ati o n s, s u b- a d ults ar e t h e m o st i d e al a g e cl ass f or r el e as e. T h eir s u g g esti o n 
pri m aril y b as e d o n s ur vi v ors hi p a n d d et ail e d d o c u m e nt ati o n d uri n g tr a n sl o c ati o n s, 
c a n b e f urt h er e x pl ai n e d b as e d o n t h e i nf or m ati o n pr es e nt e d i n C h a pt ers 4 a n d 6. 
D uri n g a sl o w l oris’ p eri o d of d e p e n d e n c e, n e e d e d i nf or m ati o n is pr e s u m a bl y 
tr a n sf err e d fr o m ol d er c o n s p e cifi cs t o m at uri n g c o n s p e cifi cs. I n a n y i n st a n c e w h er e 
i nf or m ati o n is pr e s e nt e d t o a n i m m at ur e i n di vi d u al t h er e is a n u n d erst a n di n g t h at 
t his i nf or m ati o n is c orr e ct es p e ci all y w h e n t h e i nf or m a nt is wit hi n t h e s a m e f a mili ar 
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u nit.  S u b- a d ult s ar e at a n at ur al p oi nt w h er e t h e i nf or m ati o n pr o vi d e d t hr o u g h o ut 
d e v el o p m e nt is a p pli e d d uri n g t h e s e ar c h f or a n e w h o m e r a n g e f or s ettl e m e nt. 
T h e y ar e s uffi ci e ntl y i n d e p e n d e nt i n s e c uri n g r e s o ur c es, b ut m u st als o b e 
a p pr o pri at el y m all e a bl e i n w h at t h e y c o n si d er a c c e pt a bl e as t h e y e nt er n o v el ar e as 
d uri n g p eri o di c f or a ys. Pr a ctiti o n ers s h o ul d t a k e c ar e t o cr e at e a si mil ar pr o c ess of 
l e a vi n g a n d r et ur ni n g t o s o m e t y p e of h o m e b as e, w hi c h c a n a ct as a pr o x y f or t h e 
n at al r a n g e i n tr a n sl o c at e d i n di vi d u als, a n d n ot j u st f or f o o d pr o visi o ni n g, b ut f or a 
s e n s e of f a mili arit y. S o m e pr a ctiti o n ers d e e m e d f o o d pr o visi o ni n g u n n e c ess ar y, 
w hi c h m a y w ell b e tr u e d uri n g t h e w et s e as o n w h e n all of t h e k n o w n sl o w l oris f o o d 
o pti o n s ar e a v ail a bl e, t h u s e v al u ati n g t h e n e e d f or a s oft r el e a s e c a g e, or f o o d 
pr o visi o ni n g s h o ul d n ot b e m e a s ur e d b as e d h o w m u c h of t h e pr o visi o n e d f o o d 
r e m ai n s. Tr a n sl o c at e d sl o w l oris es m a y n ot r et ur n f or f o o d s p e cifi c all y b ut t h e y m a y 
s e e k a f a mili ar ar e a, w hil e est a blis hi n g a n e w h o m e r a n g e.  
8. 4 C h a pt er 5- O nt o g e n y 
T h e p h ysi c al a n d b e h a vi o ur al c o m p et e n c y i n wil d i n di vi d u als s h o ul d a ct as a 
b as eli n e g o al f or t h o s e b ei n g r e h a bilit at e d f or tr a n sl o c ati o n s. Si mil ar t o m u c h l ar g er 
pri m at e s, i n cl u di n g h u m a n s, j u v e nil e m u st g ai n t h e a p pr o pri at e c o m p et e n ci es 
b ef or e l e a vi n g t h e n at al gr o u p a n d h o m e r a n g e ( B e c k, 2 0 1 0). D u e t o t h eir s m all 
b o d y si z e t his f a ct c a n oft e n b e o v erl o o k e d d uri n g r e h a bilit ati o n s a n d w h e n 
ass essi n g pr e p ar e d n ess b ef or e r el e as e. R e p ort s of r e s c u e d i nf a nt s or j u v e nil es fr o m 
wil dlif e m ar k et s, w h o ar e t h e n r el e a s e d i nt o t h e wil d wit hi n 1 2 m o nt h s, ar e i g n ori n g 
k e y as p e ct s of h o w t h es e pri m at es d e v el o p a n d s ur vi v e i nt o a d ult h o o d. T h o u g h 
s o m e of t h es e f a ct ors ar e p o orl y d o c u m e nt e d ot h ers ar e w ell k n o w n, y et still 
i g n or e d. I n C h a pt ers 4 a n d 5. I st at e d h o w i m m at ur e sl o w l oris es s p e n d m or e ti m e 
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t h a n pr e vi o u sl y b eli e v e d wit hi n t h eir n at al h o m e r a n g e a n d t h at t h e y ar e n ot f ull y 
pr ofi ci e nt i n all n e e d e d b e h a vi o urs u ntil t h e y r e a c h a d ult h o o d. T h es e d at a s p e a k t o 
t h e f a ct t h at s o m e f or m of s o ci al l e ar ni n g o c c urs b et w e e n m at ur e a n d i m m at ur e 
c o n s p e cifi cs. It is w ell k n o w n a m o n g ot h er pri m at e s p e ci es t h at t h er e is a l e v el of 
s o ci all y b as e d l e ar ni n g b et w e e n m at ur e a n d i m m at ur e i n di vi d u als ( Fr a g as z y a n d 
V is al b er g hi, 2 0 0 4). I n t h e c as e of c o nfis c at e d j u v e nil e sl o w l oris es, i m a gi n e t h at t h e y 
ar e first r e m o v e d fr o m t h eir n at al r a n g e, wit h a n u n k n o w n l e v el of b e h a vi o ur al a n d 
e c ol o gi c al i n d e p e n d e n c e. At t his p oi nt it is u n cl e ar if t h e y p o ss ess t h e a bilit y t o 
i d e ntif y t h e f u n cti o n of s p e cifi c r e s o ur c es, i n d e p e n d e nt of si m pl e ass o ci ati o n s 
g ai n e d t hr o u g h o b s er vi n g t h eir m ot h er. N e xt t h e y ar e tr a n s p ort e d a n u n k n o w n 
dist a n c e t o j oi n ot h er a ni m als f or s al e at a m ar k et, w hil e b ei n g k e pt i n i m pr o p er 
c o n diti o n s wit h i m pr o p er f o o d it e m s. T h e n t h e y ar e tr a n s p ort e d a g ai n a n u n k n o w n 
dist a n c e t o a r e s c u e c e ntr e w h er e m a n y ar e at c a p a cit y a n d/ or u n d erst aff e d. T h er e 
ar e i n d e e d o p p ort u niti es f or n o n-r el at e d sl o w l oris es t o i nt er a ct a n d d e v el o p s o ci al 
b o n d s i n t h eir c e ntr e s, t h e y ar e r ar el y s p e cifi c all y pr e p ar e d f or t h e ri g ors of li vi n g i n 
a wil d h a bit at. O n c e ‘ ol d’ e n o u g h t h es e i n di vi d u als m a y b e d e e m e d r e a d y f or 
r el e a s e a n d t a k e n, y et a g ai n t o a n u n k n o w n pl a c e, a n u n k n o w n dist a n c e fr o m t h eir 
n at al h o m e r a n g es, c o m pris e d of p ot e nti all y u nf a mili ar v e g et ati o n. T h er e m a y b e a 
p eri o d w h er e t h e r el e as e d i n di vi d u al is m o nit or e d i n a s oft r el e as e c a g e at t h e 
r el e a s e sit e, b ut t his is n ot al w a ys t h e c as e. T h es e s oft r el e a s e c a g es c a n h el p 
m e di at e a n y s h o c k fr o m b ei n g i n a n e w pl a c e, b ut t h er e is still t h e c o n c er n 
r e g ar di n g w h at t h e y w er e f a mili ar wit h pri or t o t h eir i niti al c a pt ur e. T h er e ar e n o 
dir e ct s ol uti o n s t o t h es e pr o bl e m s, b ut pr a ctiti o n ers c a n t a k e c ar e d uri n g 
r e h a bilit ati o n a n d s oft r el e a s es. T h e c o n diti o n i n w hi c h a n i n di vi d u al d e v el o p s, t h eir 
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dis p ers al p erf or m a n c e a n d b e h a vi o ur will li k el y cr e at e dis p ers al as y m m etri es 
( B e n ar d a n d M c C a ul e y, 2 0 0 8). I n j u st a c k n o wl e d gi n g t h at t h er e is a wi d e r a n g e of 
i nf or m ati o n s h ar e d b et w e e n i n di vi d u als, c o ul d i nfl u e n c e h o u si n g arr a n g e m e nt s at 
t h e r e s c u e c e ntr e s a n d p airi n g pri or t o r el e a s e.  
Fi n all y, i n C h a pt er 5,  I hi g hli g ht e d t h e i m p ort a nt r ol e t h at g u ms a n d v erti c al 
s u b str at es pl a y i n t h e p h ysi c al a n d e c ol o gi c al o nt o g e n y of t h e J a v a n sl o w l oris. 
W h e n s el e cti n g a r el e a s e sit e or c o n str u cti n g c a pti v e e n cl os ur e s, g u m- pr o d u ci n g 
tr e es s h o ul d b e pr e s e nt t o eli cit v erti c al cli n gi n g a n d g o u gi n g i n sl o w l oris es of all 
a g es. T h e i m p ort a n c e of g u m a n d v erti c al s u b str at es f or sl o w l oris es i n c a pti vit y h as 
alr e a d y b e e n est a blis h e d ( P oi n d e xt er, 2 0 1 3 ; C a b a n a a n d Pl o w m a n, 2 0 1 4; Gr a y et 
al., 2 0 1 5). C a b a n a a n d Pl o w m a n ( 2 0 1 4) f o u n d t h at o n c e t h e y pr e s e nt e d c a pti v e 
p y g m y sl o w l ori es wit h a m or e n at ur al di et i n cl u di n g e x u d at e t h at t h e y dis pl a y e d a 
m or e di v ers e r a n g e of n or m al b e h a vi o urs a n d ti m e s p e nt e n g a gi n g i n st er e ot y pi es 
r e d u c e d.  
I n ot h er g u m f e e di n g pri m at es t his is alr e a d y a c o m m o n pr a cti c e ( M c Gr e w et al., 
1 9 8 6; H u b er a n d L e wis, 2 0 1 1) s u g g esti n g t h at t h e c a p a cit y t o f ulfil t his n at ur al 
di et ar y a n d p h ysi c al n e e d is t h er e, b ut t h e i m p ort a n c e is n ot wi d el y a c c e pt e d i n 
t h es e s p e ci es y et.  
8. 5 C h a pt er 6- C o g niti v e M a p U s e 
T h e r e c o m m e n d ati o n s d eri v e d fr o m t h e d at a pr es e nt e d i n C h a pt er 5, f o c u s e d i n t h e 
n e e d f or a l o n g er r e h a bilit ati o n a n d s oft r el e as e p eri o d, as w ell as t h e n e e d f or 
g u m- pr o d u ci n g tr e e s t o eli cit v erti c al cli n gi n g a n d g o u gi n g. I n a d diti o n t o t h e 
pr e s e n c e of g u m pr o d u ci n g tr e e, d at a i n C h a pt er 6,  s h o w t h e a d d e d i m p ort a n c e of 
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t h e distri b uti o n of t h es e r e s o ur c es. T h o u g h hi g hl y fl e xi bl e i n t h eir u s e a n d a bilit y t o 
m a n o e u vr e t h eir d y n a mi c e n vir o n m e nt, t h e J a v a n sl o w l oris r eli es o n l a n d m ar ks t o 
n a vi g at e t o g o al d esti n ati o n s.  W e as h u m a n s m a y s e e a f or est, s ur v e y it f or 
v ari ati o n a n d d e e m it s uit a bl e t o s uffi ci e ntl y s u p p ort a wil d p o p ul ati o n, b ut 
pr a ctiti o n ers m u st r e m e m b er t o s e e t h e e n vir o n m e nt as t h e r el e a s e d a ni m al will 
s e e it. N ot o nl y s h o ul d pr a ctiti o n ers t h or o u g hl y ass ess t h e v e g et ati o n i n p ot e nti al 
r el e a s e sit es, t h e y s h o ul d i n c or p or at e a n as p e ct of m e a s uri n g t h e s p ati al 
distri b uti o n of k e y tr e e s.  
 
T h e d e gr e e t o w hi c h i n di vi d u al tr e es ar e a g gr e g at e d or dis p ers e d, is cr u ci al t o h o w a 
s p e ci es u s es r e s o ur c es. S p ati al p att er n s ar e i m p ort a nt i n r e g ar d s t o tr o pi c al 
e c ol o g y, b e c a u s e hi g h di v ersit y i n t h e tr o pi cs is t y pi c all y i n di c ati v e of l o w d e n siti es 
( C o n dit et al., 2 0 0 0). If r el e a si n g m ulti pl e m al e s, t h er e s h o ul d b e a wi d e s pr e a d 
distri b uti o n of g u m pr o d u ci n g tr e es t o e n s ur e t h at e a c h m al e c a n s ettl e wit hi n a n 
i n cl u si v e h o m e r a n g e t h at d o es n ot o v erl a p wit h a n ot h er m al e.  
 
B as e d o n t h e n u m b er of ti m e s i n di vi d u als at L F P r e visit e d a si n gl e cl u st er of tr e es, I 
r e c o m m e n d t h at t h e tr e es c o n si d er e d a p pr o pri at e as a g u m r e s o ur c e b e i n g o o d 
h e alt h a n d li k el y t o wit h st a n d a hi g h l e v el of g o u gi n g. Si mil arl y, t h e r el ati v e 
fr e q u e n c y f or t h e ar e a c h a n gi n g s h o ul d b e c o n si d er e d.  As a r o ut e- b as e d c o g niti v e 
m a k e u s er, l a n d m ar ks ar e a k e y as p e ct of t h e w a y t h es e pri m at es e n visi o n t h eir 
e n vir o n m e nt. If t h e p ot e nti al r el e a s e sit e is a p art of a n e v er- c h a n gi n g e n vir o n m e nt, 
t h e tr a n sl o c at e d sl o w l oris es m a y h a v e diffi c ult y cr e ati n g a c o m pl et e m e nt al 
r e pr e s e nt ati o n fr o m w hi c h t o b uil d t h eir c o g niti v e m a p.  
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8. 6 C h a pt er 7- E v ol uti o n 
S p e ci es- s p e cifi c s o ci al or g a nis ati o n s h o ul d b e i n c or p or at e d i n t h e r e h a bilit ati o n a n d 
r el e a s e pl a n f or all l oris es. N o r el e a s e s h o ul d t a k e pl a c e u ntil t h er e is a cl e ar 
u n d erst a n di n g of w h at s p e ci es y o u h a v e a n d w h at t h eir n at ur al b e h a vi o urs t h e y 
dis pl a y es p e ci all y i n r e g ar d s t o s p a ci n g a n d s o ci al i nt er a cti o n s. I n C h a pt er 7, I 
p r e s e nt p u blis h e d a n d u n p u blis h e d d at a t h at f urt h er hi g hli g ht t h e di v ersit y of 
s o ci alit y s e e n i n L orisif or m e s. S p e ci es- s p e cifi c s o ci al or g a nis ati o n s h a v e a dir e ct 
i nfl u e n c e o n t h e w a y t h at a ni m als m o v e a n d i nt er a ct wit h c o n s p e cifi c i n t h e wil d 
a n d i n c a pti vit y. D es pit e t h e r e o c c urri n g ass erti o n t h at N y cti c e b us  s p p. ar e s o ci al 
a ni m als t h at li v e i n dis p ers e d f a mil y gr o u p s, t h e y ar e r e g ul arl y h o u s e d as si n gl e 
a ni m als. T h e y ar e als o r el e a s e d al o n e, or i n r a n d o ml y assi g n e d p airs. I g n ori n g w h at 
w e k n o w a b o ut t h es e a ni m als t o s uit o ur s e n s e of w h at is “ri g ht ” f or c o n s er v ati o n 
a n d t h e i n di vi d u al is a diss er vi c e. I n l ar g er a ni m als, es p e ci all y pri m at es, s u c h as, 
gr e at a p es t his a p pr o a c h t o tr a n sl o c ati o n s is c o n si d er e d u n a c c e pt a bl e. As s u c h, 
t h es e pr a ctis es ar e n ot a p pr o pri at e f or a n y a ni m al a n d s m all er pri m at e 
tr a n sl o c ati o n s s h o ul d b e h el d t o t h e s a m e st a n d ar d as gr e at a p es. S o ci alit y is o n e of 
t h e k e y as p e ct s of li vi n g i n t h e wil d, es p e ci all y if y o u m ai nt ai n a s o ci al n et w or k. I n 
C h a pt er 3, 4, 6, a n d 7, I a c k n o wl e d g e t h e c o m pl e x n at ur e of N y cti c e b us  s o ci alit y, 
w hi c h c a n gr e atl y aff e ct t h e w a y pr a ctiti o n ers a p pr o a c h tr a n sl o c ati o n s a n d c a pti v e 
h o u si n g.  
A n ot h er a p pli c a bl e c o n cl u si o n fr o m C h a pt er 7, is t h e i m p ort a n c e of pr o p er s p a ci n g 
b et w e e n tr a n sl o c at e d i n di vi d u als. T h e v ari a bl e M al e- M al e a n d F e m al e- F e m al e 
o v erl a p r e p ort e d i n C h a pt er 7, e m p h asi z e t h e r el ati o n s b et w e e n n ot j u st m al e s a n d 
fe m al e s, b ut als o s a m e s e x i nt er a cti o n s. S o ci al i nt er a cti o n s b et w e e n c o n s p e cifi cs as 
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w ell as ot h er a ni m als wit hi n t h e e n vir o n m e nt c a n h a v e u n e x p e ct e d eff e ct s o n 
tr a n sl o c ati o n pr oj e ct, K e n w ar d a n d H o d d er ( 1 9 9 8), f o u n d d uri n g a r e d s q uirr el 
(S ci ur us v ul g aris ) r el e a s e t h at t h e y w er e r el u ct a nt t o e nt er tr a p s u s e d b y t h e gr e y 
s q uirr els ( S ci ur us c ar oli n e nsis ) als o pr e s e nt at t h e r el e as e sit e. I n g e n er al, all of 
t h es e i nt er a cti o n s c o ntri b ut e t o t h e w a y a sl o w l oris or a n y a ni m al will m o v e i n a 
n at ur al s etti n g a n d pr a ctiti o n ers s h o ul d c o n si d er t his w hil e cr e ati n g a n at ur alisti c 
e n vir o n m e nt or s el e cti n g a n i d e al r el e a s e sit e.  
8. 7 C o n cl u si o n 
T hr o u g h o ut t h e W orl d, pri m at es ar e f a ci n g a n i m p e n di n g e xti n cti o n crisis, w h er e 
a p pr o xi m at el y 6 0 % of t h e 5 0 4 pri m at e s p e ci es ar e t hr e at e n e d wit h e xti n cti o n a n d 
a p pr o xi m at el y 7 5 % h a v e d e cli ni n g p o p ul ati o n s ( Estr a d a et al., 2 0 1 7). W hil e 
c o m pl eti n g m y b o d y of d o ct or al w or k I h a v e m a d e a c o n s ci e nti o u s eff ort t o 
m ai nt ai n a b al a n c e b et w e e n f o c u si n g o n r e s e ar c h b y a d dr e ssi n g bi g q u esti o n s 
a cr oss s p a c e a n d ti m e i n a d diti o n t o t h e pr a cti c al a p pli c ati o n s of w h at I u n c o v er. 
Wit hi n e a c h c h a pt er pr es e nt e d i n t his t h esis, I h a v e r e p ort e d n o v el d at a a n d 
a n al ysis as w ell as n oti n g h o w t h e y dir e ctl y c orr e s p o n d t o i nt er n ati o n al 
c o n s er v ati o n g o als a n d i niti ati v es ( Fi g ur e 8. 2) . I n li g ht of t h e m a n y t hr e at s c a u si n g 
pri m at e p o p ul ati o n d e cli n e, it is i m p ort a nt t o al w a ys c o n si d er t h e f at e of t h es e 
a ni m als w hil e w e l o o k t o a n s w er q u esti o n s a b o ut t h eir e v ol uti o n ar y hist or y, 
o nt o g e n y, b e h a vi o ur, a n d e c ol o g y. 
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Fi g ur e 8. 2:  Vis u alis ati o n of h o w e a c h c h a pt er s u p p ort s v ari o u s c o n s er v ati o n 
i niti ati v es a n d g o als. Arr o ws c o n n e ct e a c h c h a pt er t o t h e g o al t h at r el at e t o t h e m.  
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Z o ol o g y . A c c e pt e d Arti cl e.  
C a b a n a, F., Di er e nf el d, E., Wir d at eti, W., D o n ati, G. a n d N e k aris, K. A.I., 2 0 1 7 b. T h e 
s e as o n al f e e di n g e c ol o g y of t h e j a v a n sl o w l oris ( N y cti c e b us j a v a ni c us ). A m eri c a n 
J o ur n al of P h ysi c al A nt hr o p ol o g y, 1 6 2, p p. 7 6 8- 7 8 1. 
C art mill, M., 1 9 7 9. T h e v ol ar s ki n of pri m at es: it s fri cti o n al c h ar a ct eristi cs a n d t h eir 
f u n cti o n al si g nifi c a n c e. A m eri c a n J o ur n al of P h ysi c al A nt hr o p ol o g y . 5 0, p p. 4 9 7- 5 0 9.  
C art mill, M., 1 9 8 5. Cli m bi n g, I n: Hil d e br a n d, M., Br a m bl e, D. M., Li e m, K. F. a n d 
W a k e, D. B. ( E d s), F u n cti o n al v ert e br at e m or p h ol o g y. H ar v ar d U ni v ersit y Pr ess: 
C a m bri d g e, p p. 7 3- 8 8.  
C as e, T.J., 1 9 7 8. O n t h e e v ol uti o n a n d a d a pti v e si g nifi c a n c e of p o st n at al gr o wt h 
r at es i n t err estri al v ert e br at es. Q u art erl y R e vi e w of Bi ol o g y , 5 3, p p. 2 4 3– 2 8 2.  
R ef er e n c es 
1 8 6  
C h a p m a n, C. A., 1 9 9 0. Ass o ci ati o n p att er n s of s pi d er m o n k e ys: t h e i nfl u e n c e of 
e c ol o g y a n d s e x o n s o ci al or g a niz ati o n. B e h a vi or al E c ol o g y a n d S o ci o bi ol o g y , 2 6( 6), 
p p. 4 0 9- 4 1 4. 
C h arl es- D o mi ni q u e, P., 1 9 7 0. E v ol uti o n of l oris es a n d l e m urs. N at ur e , 2 2 7, p p. 2 5 7 -
2 6 0.  
C h arl es- D o mi ni q u e, P., 1 9 7 7 a. E c ol o g y a n d b e h a vi o ur of n o ct ur n al pr o si mi a n s. 
C ol u m bi a U ni v er sit y Pr e ss: N e w Y or k.  
C h arl es ‐D o mi ni q u e, P., 1 9 7 7 b. Uri n e M ar ki n g a n d T errit ori alit y i n G al a g o all e ni 
( W at er h o u s e, 1 8 3 7— L oris oi d e a, Pri m at es) — A Fi el d St u d y b y R a di o ‐
t el e m etr y. Et h ol o g y , 4 3( 2), p p. 1 1 3-1 3 8.  
C h arl es- D o mi ni q u e, P., 1 9 7 8. S olit ar y a n d gr e g ari o u s pr o si mi a n s: E v ol uti o n of s o ci al 
str u ct ur e i n pri m at es. I n: C hi v er s, D. J. a n d J o ys e y, K. A. ( E d s). R e c e nt A d v a n c es i n 
Pri m at ol o g y V ol. 3. A c a d e mi c Pr ess: L o n d o n, p p. 1 3 9 – 1 4 9. 
C h arl es- D o mi ni q u e, P. a n d P ett er, J.J., 1 9 8 0. E c ol o g y a n d s o ci al lif e of P h a n er 
f ur cif er. I n: C h arl es- D o mi ni q u e, P., C o o p er, H. M., Hl a di k, A., Hl a di k, C. M., P a g es, E., 
P ari e nt e, G. F., P ett er- R o u ss e a u x, A., S c hilli n g, A. a n d P ett er, J.J. ( E d s). N o ct ur n al 
m al a g as y pri m at es: e c ol o g y, p h ysi ol o g y a n d b e h a vi o ur. A c a d e mi c Pr e ss: N e w Y or k, 
p p. 7 5- 9 6.  
C h e n, J. L. a n d St a n n e y, K. M., 1 9 9 9. A t h e or eti c al m o d el of w a yfi n di n g i n virt u al 
e n vir o n m e nts: Pr o p o s e d str at e gi es f or n a vi g ati o n al ai di n g. Pr es e n c e: T el e o p er at ors 
a n d Virt u al E n vir o n m e nt s , 8( 6), p p. 6 7 1- 6 8 5. 
C hi v er s, D.J. a n d Hl a di k C. M., 1 9 8 0. M or p h ol o g y of t h e g astr oi nt e sti n al tr a ct i n 
pri m at es: c o m p aris o n s wit h ot h er m a m m als i n r el ati o n t o di et. J o ur n al of 
M or p h ol o g y , 1 6 6, p p. 3 3 7– 3 8 6.  
Cl ar k e, M. F. a n d S c h e d vi n, N., 1 9 9 7. A n e x p eri m e nt al st u d y of t h e tr a n sl o c ati o n of 
n ois y mi n ers M a n ori n a m el a n o c e p h al a a n d diffi c ulti es a ss o ci at e d wit h dis p ers al. 
Bi ol o gi c al C o ns er v ati o n, 8 0( 2), p p. 1 6 1- 1 6 7.  
Cl o b ert, J., G alli ar d, L., C ot e, J., M e yl a n, S. a n d M ass ot, M., 2 0 0 9. I nf or m e d 
dis p ers al, h et er o g e n eit y i n a ni m al dis p ers al s y n dr o m es a n d t h e d y n a mi cs of 
s p ati all y str u ct ur e d p o p ul ati o n s. E c ol o g y L ett ers , 1 2( 3), p p. 1 9 7- 2 0 9. 
Cl o b ert, J., 2 0 1 2. Dis p ers al e c ol o g y a n d e v ol uti o n. O xf or d U ni v er sit y Pr e ss: O xf or d. 
Cl utt o n- Br o c k, T. H., 1 9 7 4. Pri m at e s o ci al or g a nis ati o n a n d e c ol o g y. N at ur e , 2 5 0, 
p p. 5 3 9- 5 4 2. 
Cl utt o n ‐Br o c k, T. H. a n d H ar v e y, P. H., 1 9 7 7. Pri m at e e c ol o g y a n d s o ci al 
or g a ni z ati o n. J o ur n al of Z o ol o g y, 1 8 3( 1), p p. 1- 3 9. 
R ef er e n c es 
1 8 7  
Cl utt o n- Br o c k, T. H., 1 9 8 9. R e vi e w l e ct ur e: m a m m ali a n m ati n g s yst e m s. Pr o c e e di n gs 
of t h e R o y al S o ci et y of L o n d o n B: Bi ol o gi c al S ci e n c es , 2 3 6( 1 2 8 5), p p. 3 3 9- 3 7 2. 
Cl utt o n- Br o c k, T., 2 0 0 2. Br e e di n g t o g et h er: ki n s el e cti o n a n d m ut u alis m i n 
c o o p er ati v e v ert e br at es. S ci e n c e , 2 9 6( 5 5 6 5), p p. 6 9-7 2.  
Cl utt o n ‐Br o c k, T. H. a n d L u k as, D., 2 0 1 2. T h e e v ol uti o n of s o ci al p hil o p atr y a n d 
dis p ers al i n f e m al e m a m m als. M ol e c ul ar E c ol o g y , 2 1( 3), p p. 4 7 2- 4 9 2. 
C o n dit, R., As ht o n, P. S., B a k er, P., B u n y a v ej c h e wi n, S., G u n atill e k e, S., G u n atill e k e, 
N., H u b b ell, S. P., F o st er, R. B., It o h, A., L a Fr a n ki e, J. V. a n d L e e, H. S., 2 0 0 0. S p ati al 
p att er n s i n t h e distri b uti o n of tr o pi c al tr e e s p e ci es. S ci e n c e , 2 8 8( 5 4 7 0), p p. 1 4 1 4-
1 4 1 8.  
C or n w allis, C. K., W est, S. A., D a vis, K. E. a n d Griffi n, A. S., 2 0 1 0. Pr o mis c uit y a n d t h e 
e v ol uti o n ar y tr a n siti o n t o c o m pl e x s o ci eti es. N at ur e , 4 6 6( 7 3 0 9), p. 9 6 9. 
C o wlis h a w, G. a n d D u n b ar, R., 2 0 0 0. Pri m at e C o n s er v ati o n Bi ol o g y, U ni v ersit y of 
C hi c a g o Pr ess: C hi c a g o. 
C o x, A. S. a n d K esl er, D. C., 2 0 1 2. Pr o s p e cti n g b e h a vi or a n d t h e i nfl u e n c e of f or e st 
c o v er o n n at al dis p ers al i n ar e si d e nt bir d. B e h a vi or al E c ol o g y , 2 3( 5), p p. 1 0 6 8- 1 0 7 7. 
Cr a m er, A. E. a n d G allist el, C. R., 1 9 9 7. V er v et m o n k e ys as tr a v elli n g s al es m e n. 
N at ur e , 3 8 7( 6 6 3 2). 
Cr o o k, J. H. a n d G artl a n, J. S., 1 9 6 6. E v ol uti o n of pri m at e s o ci eti es. N at ur e , 2 1 0, 
p p. 1 2 0 0- 1 2 0 3. 
C u n ni n g h a m, E., 2 0 0 3. T h e u s e of m e m or y i n pit h e ci a pit h e ci a's  f or a gi n g str at e g y 
P h D Di ss ert ati o n, U ni v ersi d a d C e ntr al d e V e n ez u el a. 
C u n ni n g h a m, E. a n d J a ns o n, C., 2 0 0 7. I nt e gr ati n g i nf or m ati o n a b o ut l o c ati o n a n d 
v al u e of r es o ur c es b y w hit e-f a c e d s a ki m o n k e ys ( Pit h e ci a pit h e ci a ). A ni m al 
C o g niti o n , 1 0( 3), p p. 2 9 3-3 0 4.  
D all m a n, M. F., Str a c k, A. M., A k a n a, S. F., Br a d b ur y, M.J., H a n s o n, E. S., S cri b n er, K. A. 
a n d S mit h, M., 1 9 9 3. F e ast a n d f a mi n e: criti c al r ol e of gl u c o c orti c oi d s wit h i n s uli n i n 
d ail y e n er g y fl o w. Fr o nti ers i n N e ur o e n d o cri n ol o g y ., 1 4( 4), p p. 3 0 3- 3 4 7. 
D al zi el, B. D., M or al e s, J. M. a n d Fr y x ell, J. M., 2 0 0 8. Fitti n g pr o b a bilit y distri b uti o n s 
t o a ni m al m o v e m e nt tr aj e ct ori es: u si n g artifi ci al n e ur al n et w or ks t o li n k dist a n c e, 
r e s o ur c es, a n d m e m or y. T h e A m eri c a n N at ur alist , 1 7 2( 2), p p. 2 4 8-2 5 8.  
D a n c hi n, E., H e g, D. a n d D oli g e z, B., 2 0 0 1. P u bli c i nf or m ati o n a n d br e e di n g h a bit at 
s el e cti o n. I n: Cl o b ert, J., D a n c hi n, E., D h o n dt, A. A. a n d Ni c h ols, J. D.,( E d s). Dis p ers al. 
O xf or d U ni v ersit y Pr ess: O xf or d, p p. 2 4 3 – 2 5 8. 
R ef er e n c es 
1 8 8  
D as, N., N e k aris, K. A.I. a n d B h att a c h arj e e, P. C., 2 0 1 4. M e di ci n al pl a nt e x u d ati v or y 
b y t h e B e n g al sl o w l oris N y cti c e b us  b e n g al e n sis. E n d a n g er e d S p e ci es 
R es e ar c h , 2 3( 2), p p. 1 4 9-1 5 7.  
D a vis, J. M. a n d St a m p s, J. A., 2 0 0 4. T h e eff e ct of n at al e x p eri e n c e o n h a bit at 
pr ef er e n c es. Tr e n ds i n E c ol o g y a n d E v ol uti o n , 1 9( 8), p p. 4 1 1-4 1 6.  
D e M ui z o n, C. a n d L a n g e ‐B a dr é, B., 1 9 9 7. C ar ni v or o u s d e nt al a d a pt ati o n s i n 
tri b o s p h e ni c m a m m als a n d p h yl o g e n eti c r e c o n str u cti o n. L et h ai a , 3 0, p p. 3 5 3- 3 6 6.  
D el g a d o, M. M., B art o ń, K. A., B o nt e, D. a n d Tr a vis, J. M.J., 2 0 1 4. Pr o s p e cti n g a n d 
dis p ers al: t h eir e c o- e v ol uti o n ar y d y n a mi cs a n d i m pli c ati o n s f or p o p ul ati o n 
p att er n s. Pr o c e e di n gs of t h e R o y al S o ci et y of L o n d o n B: Bi ol o gi c al 
S ci e n c es , 2 8 1( 1 7 7 8). 
D e m es, B., Fl e a gl e, J. G. a n d J u n g ers, W. L., 1 9 9 9. T a k e off a n d l a n di n g f or c es of 
l e a pi n g pr o si mi a n pri m at es. J o ur n al of H u m a n E v ol uti o n, 3 7, p p. 2 7 9 – 2 9 2. 
Di Fi or e, A. a n d S u ar ez, S. A., 2 0 0 7. R o ut e- b as e d tr a v el a n d s h ar e d r o ut es i n 
s y m p atri c s pi d er a n d w o oll y m o n k e ys: c o g niti v e a n d e v ol uti o n ar y i m pli c ati o n s. 
A ni m al C o g niti o n , 1 0( 3), p p. 3 1 7- 3 2 9. 
Di as, L. G. a n d Stri er, K. B., 2 0 0 3. Eff e ct s of gr o u p siz e o n r a n gi n g p att er n s i n 
Br a c h yt el e s ar a c h n oi d es h y p o x a nt h us . I nt er n ati o n al J o ur n al of Pri m at ol o g y, 2 4( 2), 
p p. 2 0 9- 2 2 1. 
Di er e nf el d, E. S., Hi nt z, H. F., R o b ert s o n, J. B., V a n S o est, P.J. a n d Oft e d al, O. T., 1 9 8 2. 
Utili z ati o n of B a m b o o b y t h e Gi a nt P a n d a. J o ur n al of N utriti o n. 1 1 2, p p. 6 3 6-6 4 1.  
Di xs o n, A. a n d Fl e mi n g, D., 1 9 8 1. P ar e nt al b e h a vi o ur a n d i nf a nt d e v el o p m e nt i n o wl 
m o n k e ys ( A ot us tri vir g at us gris ei m e m br a ). J o ur n al of Z o ol o g y, 1 9 4, p p. 2 5- 3 9.  
Di xs o n, A. F., 1 9 9 7. E v ol uti o n ar y p ers p e cti v es o n pri m at e m ati n g s yst e m s a n d 
b e h a vi or. A n n als of t h e N e w Y or k A c a d e m y of S ci e n c e s , 8 0 7( 1), p p. 4 2-6 1.  
D o b s o n, F. S., 1 9 8 2. C o m p etiti o n f or m at es a n d pr e d o mi n a nt j u v e nil e m al e dis p ers al 
i n m a m m als. A ni m al B e h a vi o ur , 3 0( 4), p p. 1 1 8 3- 1 1 9 2. 
D or a n, D. M., 1 9 9 2. T h e o nt o g e n y of c hi m p a nz e e a n d p y g m y c hi m p a nz e e l o c o m ot or 
b e h a vi or: a c as e st u d y of p a e d o m or p his m a n d its b e h a vi or al c orr el at es. J o ur n al of 
H u m a n E v ol uti o n , 2 3, p p. 1 3 9-1 5 7.  
D or a n, D. M., 1 9 9 7. O nt o g e n y of l o c o m oti o n i n m o u nt ai n g orill as a n d 
c hi m p a nz e e s. J o ur n al of H u m a n E v ol uti o n, 3 2, p p. 3 2 3- 3 4 4.  
R ef er e n c es 
1 8 9  
D o w n s, R. M. a n d St e a, D., 1 9 7 3. C o g niti v e m a ps a n d s p ati al b e h a vi or: Pr o c ess a n d 
pr o d u ct s I n: D o w n s, R. M. a n d St e a, D.,( E d s). I m a g e a n d e n vir o n m e nt. Al di n e: 
C hi c a g o, p p. 8- 2 6. 
D o yl e, G. A., 1 9 7 9. D e v el o p m e nt of b e h a vi or i n pr o si mi a n s wit h s p e ci al r ef er e n c e t o 
t h e l ess er b u s h b a b y, G al a g o s e n e g al e nsis m o h oli . T h e st u d y of pr o si mi a n b e h a vi or, 
p p. 1 5 7- 2 0 6. 
Dr u g a n, R. C., B asil e, A. S., H a, J. H., H e al y, D. a n d F erl a n d, R.J., 1 9 9 7. A n al ysis of t h e 
i m p ort a n c e of c o ntr oll a bl e v ers u s u n c o ntr oll a bl e str e ss o n s u b s e q u e nt b e h a vi or al 
a n d p h ysi ol o gi c al f u n cti o ni n g. Br ai n R es e ar c h . 2( 1), p p. 6 9-7 4.  
D u c k w ort h, J. W., 1 9 9 4. Fi el d si g hti n gs of t h e P y g m y l oris, N y cti c e b us  p y g m a e u s, i n 
L a o s. F oli a Pri m at ol o gi c al , 6 3( 2), p p. 9 9- 1 0 1. 
D u n b ar, R.I., 1 9 9 8. T h e s o ci al br ai n h y p ot h esis. Br ai n , 9( 1 0 ), p p. 1 7 8-1 9 0.  
D u n b ar, R.I., 2 0 0 9. T h e s o ci al br ai n h y p ot h esis a n d it s i m pli c ati o n s f or s o ci al 
e v ol uti o n.  A n n als of H u m a n Bi ol o g y , 3 6 ( 5), p p. 5 6 2-5 7 2.  
D u n h a m, N. T., 2 0 1 5. O nt o g e n y of p o siti o n al b e h a vi or a n d s u p p ort u s e a m o n g 
C ol o b us a n g ol e nsis p alli at us  of t h e Di a ni F or e st, K e n y a. Pri m at es , 5 6, p p. 1 8 3- 1 9 2.  
D u n ni n g, J. B., St e w art, D.J., D a ni els o n, B.J., N o o n, B. R., R o ot, T. L., L a m b ers o n, R. H. 
a n d St e v e n s, E. E., 1 9 9 5. S p ati all y e x pli cit p o p ul ati o n m o d els: c urr e nt f or ms a n d 
f ut ur e u s es. E c ol o gi c al A p pli c ati o ns , 5( 1), p p. 3- 1 1. 
D yt h a m, C., 2 0 1 1. C h o o si n g a n d u si n g st atisti cs: a bi ol o gist's g ui d e. J o h n Wil e y & 
S o n s. 
E hrli c h, P. R. a n d R a v e n, P. H., 1 9 6 9. Diff er e nti ati o n of p o p ul ati o n s. S ci e n c e  1 6 5: 
p p. 1 2 2 8- 1 2 3 2. 
E hrli c h, A. a n d M u si c a nt, A., 1 9 7 7. S o ci al a n d i n di vi d u al b e h a vi or s i n c a pti v e sl o w 
l oris es. B e h a vi o ur , 6 0( 3), p p. 1 9 5-2 1 9.  
E hrli c h, A. a n d M a c bri d e, L., 1 9 8 9. M ot h er ‐i nf a nt i nt er a cti o n s i n c a pti v e sl o w l oris es 
(N y cti c e b us  c o u c a n g ). A m eri c a n J o ur n al of Pri m at ol o g y , 1 9( 4), p p. 2 1 7- 2 2 8. 
Eis e n b er g, J. F., 1 9 8 1. T h e m a m m ali a n r a di ati o n: a n a n al ysis of tr e n d s i n 
e v ol uti o n, a d a pt ati o n, a n d b e h a vi or. U ni v ersit y of C hi c a g o Pr ess: C hi c a g o. 
Eis e n b er g, J. F., M u c k e n hir n, N. A. a n d R u dr a n, R., 1 9 7 2. T h e r el ati o n b et w e e n 
e c ol o g y a n d s o ci al str u ct ur e i n pri m at es. S ci e n c e , 1 7 6( 4 0 3 7), p p. 8 6 3- 8 7 4. 
Er c oli, M. D a n d Y o ul at o s, D., 2 0 1 6. I nt e gr ati n g l o c o m oti o n, p o st ur e s a n d 
m or p h ol o g y: T h e c as e of t h e t a yr a, Eir a b ar b ar a  ( C ar ni v or a, M u st eli d a e). 
M a m m ali a n Bi ol o g y , 8 1, p p. 4 6 4- 4 7 6.  
R ef er e n c es 
1 9 0  
Er h art, E. M. a n d O v er d orff, D.J., 2 0 0 8 a. Gr o u p l e a d ers hi p a n d f e e di n g pri orit y i n 
wil d Pr o pit h e c us di a d e m a e d w ar dsi  a n d E ul e m ur f ul v us r uf us . A m eri c a n J o ur n al of 
Pri m at ol o g y , 1 9.  
Er h art, E. M. a n d O v er d orff, D.J., 2 0 0 8 b. S p ati al m e m or y d uri n g f or a gi n g i n 
pr o si mi a n pri m at es: Pr o pit h e c us e d w ar dsi  a n d E ul e m ur f ul v us r uf us . F oli a 
Pri m at ol o gi c a , 7 9( 4), p p. 1 8 5-1 9 6.  
Estr a d a, A., G ar b er, P. A., R yl a n d s, A. B., R o o s, C., F er n a n d ez- D u q u e, E., Di Fi or e, A., 
N e k aris, K. A.I., Nij m a n, V., H e y m a n n, E. W., L a m b ert, J. E. a n d R o v er o, F., 2 0 1 7. 
I m p e n di n g e xti n cti o n crisis of t h e w orl d’s pri m at es: W h y pri m at es m att er. S ci e n c e 
A d v a n c es, 3( 1), p. e 1 6 0 0 9 4 6. 
E v a n s, G. W. a n d G ärli n g, T., 1 9 9 1. E n vir o n m e nt, c o g niti o n, a n d a cti o n: T h e n e e d f or 
i nt e gr ati o n I n: G ärli n g, T. a n d E v a n s, G. W. ( E d s). E n vir o n m e nt, c o g niti o n, a n d 
a cti o n. O xf or d U ni v ersit y Pr ess: N e w Y or k, p p. 3- 1 3. 
F a g a n, W. F., L e wis, M. A., A u g er ‐M ét h é, M., A v g ar, T., B e n h a m o u, S., Br e e d, G., 
L a D a g e, L., S c hl ä g el, U. E., T a n g, W. W., P a p ast a m ati o u, Y. P. a n d F or e st er, J., 2 0 1 3. 
S p ati al m e m or y a n d a ni m al m o v e m e nt. E c ol o g y L ett ers , 1 6( 1 0), p p. 1 3 1 6-1 3 2 9.  
F a vr e, L., B all o u x, F., G o u d et, J. a n d P erri n, N., 1 9 9 7. F e m al e- bi as e d dis p ers al i n t h e 
m o n o g a m o u s m a m m al Cr o ci d ur a r uss ul a : e vi d e n c e fr o m fi el d d at a a n d 
mi cr os at ellit e p att er n s. Pr o c e e di n gs of t h e R o y al S o ci et y of L o n d o n B: Bi ol o gi c al 
S ci e n c es , 2 6 4( 1 3 7 8), p p. 1 2 7-1 3 2.  
F els e n st ei n, J., 1 9 8 1. E v ol uti o n ar y tr e es fr o m g e n e fr e q u e n ci es a n d q u a ntit ati v e 
c h ar a ct ers: fi n di n g m a xi m u m li k eli h o o d esti m at es. E v ol uti o n , 3 5( 6), p p. 1 2 2 9- 1 2 4 2. 
F e n g, C., W a n g, H., L u, N., C h e n, T., H e, H. a n d L u, Y., 2 0 1 4. L o g-tr a n sf or m ati o n a n d 
it s i m pli c ati o n s f or d at a a n al ysis. S h a n g h ai Ar c hi v es of Ps y c hi atr y , 2 6( 2), p. 1 0 5-1 0 9 . 
F er n a n d ez- D u q u e, E., V al e g gi a, C. R. a n d M e n d o z a, S. P., 2 0 0 9. T h e bi ol o g y of 
p at er n al c ar e i n h u m a n a n d n o n h u m a n pri m at es. A n n u al R e vi e w of 
A nt hr o p ol o g y , 3 8, p p. 1 1 5- 1 3 0. 
Fi el d, A., 2 0 1 3. Dis c o v eri n g st atisti cs u si n g S P S S, f o urt h e d. S a g e: L o n d o n 
Fi et z, J., 1 9 9 9. M o n o g a m y as a R ul e R at h er t h a n E x c e pti o n i n N o ct ur n al L e m urs: t h e 
C as e of t h e F at ‐t ail e d D w arf L e m ur, C h eir o g al e u s m e di us . Et h ol o g y , 1 0 5( 3), p p. 2 5 5-
2 7 2.  
Fi or e, A. D., 2 0 0 3. R a n gi n g b e h a vi or a n d f or a gi n g e c ol o g y of l o wl a n d w o oll y 
m o n k e ys ( L a g ot hri x l a g otri c h a p o e p pi gii ) i n Y as u ni N ati o n al P ar k, E c u a d or. 
A m eri c a n J o ur n al of Pri m at ol o g y , 5 9( 2), p p. 4 7- 6 6. 
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Fis c h er, J. a n d Li n d e n m a y er, D. B, 2 0 0 0. A n ass ess m e nt of t h e p u blis h e d r e s ult s of 
a ni m al r el o c ati o n s. Bi ol o gi c al C o ns er v ati o n, 9 6( 1), p p. 1- 1 1.  
Fis h er, H. S., S w ais g o o d, R. a n d Fit c h- S n y d er, H., 2 0 0 3. C o u nt er m ar ki n g b y m al e 
p y g m y l oris es ( N y cti c e b us p y g m a e us ): d o f e m al es u s e o d or c u es t o s el e ct m at es 
wit h hi g h c o m p etiti v e a bilit y ?. B e h a vi or al E c ol o g y a n d S o ci o bi ol o g y , 5 3( 2), p p. 1 2 3-
1 3 0.  
Fit c h- S n y d er, H., S c h ulz e, H. a n d L ars o n, L., 2 0 0 1. M a n a g e m e nt of l oris es i n 
c a pti vit y. A h u s b a n dr y m a n u al f or Asi a n l orisi n es. 
Fit c h- S n y d er, H. a n d E hrli c h, A., 2 0 0 3. M ot h er-i nf a nt i nt er a cti o n s i n sl o w l oris es 
(N y cti c e b us  b e n g al e nsi s ) a n d p y g m y l oris es (N y cti c e b us  p y g m a e u s). F oli a 
Pri m at ol o gi c a , 7 4( 5- 6), p p. 2 5 9-2 7 1.  
Fl e a gl e, J. G., 1 9 8 4. Pri m at e l o c o m oti o n a n d di et I n: C hi v er s, D.J., W o o d, B. A. a n d 
Bils b or o u g h, A. ( E d s). F o o d a c q uisiti o n a n d pr o c essi n g i n pri m at es. Pl e n u m Pr ess: 
N e w Y or k, p p. 1 0 5- 1 1 7.  
Fl e a gl e, J. G. a n d Mitt er m ei er, R. A., 1 9 8 0. L o c o m ot or b e h a vi or, b o d y si z e, a n d 
c o m p ar ati v e e c ol o g y of s e v e n S uri n a m m o n k e ys. A m eri c a n J o ur n al of P h ysi c al 
A nt hr o p ol o g y . 5 2, p p. 3 0 1- 3 1 4. 
Fl e a gl e, J. G., 2 0 1 3. Pri m at e a d a pt ati o n a n d e v ol uti o n, t hir d e d. A c a d e mi c Pr ess, S a n 
Di e g o.  
F o o, P., W arr e n, W. H., D u c h o n, A. a n d T arr, M.J., 2 0 0 5. D o h u m a n s i nt e gr at e r o ut es 
i nt o a c o g niti v e m a p ? M a p- v ers u s l a n d m ar k- b as e d n a vi g ati o n of n o v el s h ort c ut s. 
J o ur n al of E x p eri m e nt al Ps y c h ol o g y: L e ar ni n g, M e m or y, a n d C o g niti o n, 3 1( 2), p. 1 9 5. 
F o o d e n, J., 1 9 9 6. Z o o g e o gr a p h y of Vi et n a m e s e pri m at es. I nt er n ati o n al J o ur n al of 
Pri m at ol o g y , 0 1 7( 5), p p. 8 4 5-8 9 9.  
Fr a g as z y, D. a n d Vis al b er g hi, E., 2 0 0 4. S o ci all y bi as e d l e ar ni n g i n m o n k e ys. L e ar ni n g 
& B e h a vi or , 3 2( 1), p p. 2 4-3 5.  
Fr e ks a, C., H a b el, C. a n d W e n d er, K. F., 1 9 9 8. S p ati al C o g niti o n L N C S, v ol. 1 4 0 4. 
F ull er, G., L u k as, K. E., K u h ar, C. a n d D e n nis, P. M., 2 0 1 4. A r etr o s p e cti v e r e vi e w of 
m ort alit y i n l oris es a n d p ott o s i n N ort h A m eri c a n z o o s, 1 9 8 0- 2 0 1 0. E n d a n g er e d 
S p e ci es R es e ar c h , 2 3( 3), p p. 2 0 5- 2 1 7. 
G al list el, C. R., 1 9 8 9. A ni m al c o g niti o n: T h e r e pr e s e nt ati o n of s p a c e, ti m e a n d 
n u m b er. A n n u al R e vi e w of Ps y c h ol o g y , 4 0( 1), p p. 1 5 5-1 8 9.  
G allist el, C. R., 1 9 9 0. T h e or g a ni z ati o n of l e ar ni n g. T h e MI T Pr ess: C a m bri d g e. 
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G ar b er, P. A., 1 9 8 8, F e br u ar y. T h e r ol e of s p ati al m e m or y i n t a m ari n f or a gi n g 
b e h a vi or. A m eri c a n J o ur n al of P h ysi c al A nt hr o p ol o g y , 7 5 ( 2), p p. 2 1 1- 2 1 2. 
G ar b er, P. A., 1 9 8 9. R ol e of s p ati al m e m or y i n pri m at e f or a gi n g p att er n s: S a g ui n us 
m yst a x  a n d S a g ui n us f u s ci c ollis . A m eri c a n J o ur n al of Pri m at ol o g y , 1 9( 4), p p. 2 0 3-
2 1 6.  
G ar b er, P. A., 2 0 0 0. E vi d e n c e f or t h e u s e of s p ati al, t e m p or al a n d s o ci al i nf or m ati o n 
b y s o m e pri m at e f or a g ers. I n: B oi n s ki, S. a n d G ar b er, P. A. ( E d s). O n t h e m o v e: H o w 
a n d w h y a ni m als tr a v el i n gr o u p s. U ni v ersit y of C hi c a g o Pr ess: C hi c a g o, p p. 2 6 1- 2 9 8. 
G ar b er P. A. a n d J eli n e k P. E., 2 0 0 5. Tr a v el p att er n s a n d s p ati al m a p pi n g i n 
Ni c ar a g u a n m a ntl e d h o wl er m o n k e ys ( Al o u att a p alli at a ) I n: Estr a d a, A., G ar b er, 
P. A., P a v el k a, M. S. M. a n d L u e c k e, L. ( E d s). N e w p ers p e cti v es i n t h e st u d y of
M es o a m eri c a n pri m at es: distri b uti o n, e c ol o g y, b e h a vi or, a n d c o ns er v ati o n.
S pri n g er: N e w Y or k, p p. 2 8 7 – 3 0 9.
G ar b er, P. A. a n d D oli ns, F. L., 2 0 1 4. Pri m at e s p ati al str at e gi es a n d c o g niti o n: 
I ntr o d u cti o n t o t his s p e ci al iss u e. A m eri c a n J o ur n al of Pri m at ol o g y , 7 6, p p. 39 3 -3 9 8  
G ar b er, P. A. a n d P ort er, L. M., 2 0 1 4. N a vi g ati n g i n s m all ‐s c al e s p a c e: T h e r ol e of 
l a n d m ar ks a n d r es o ur c e m o nit ori n g i n u n d erst a n di n g s a d dl e b a c k t a m ari n tr a v el. 
A m eri c a n J o ur n al of Pri m at ol o g y , 7 6( 5), p p. 4 4 7- 4 5 9. 
G ar b er, P. A., 2 0 0 7. Pri m at e l o c o m ot or b e h a vi or a n d e c ol o g y I n: C a m p b ell, C. J., A. 
F u e nt es, A., M a c Ki n n o n, K. C., P a n g er, M. a n d B e ar d er, S. K. ( E d s). Pri m at es i n 
P ers p e cti v e. O xf or d U ni v ersit y Pr ess: N e w Y or k, p p. 5 4 3 – 5 6 0.  
G ar ci a- Di a z, D. F., C a m pi o n, J., Mil a gr o, F.I., L o m b a, A., M ar z o, F. a n d M arti n ez, J. A., 
2 0 0 7. C hr o ni c mil d str ess i n d u c es v ari ati o n s i n l o c o m oti v e b e h a vi or a n d m et a b oli c 
r at es i n hi g h f at f e d r at s. J o ur n al P h ysi ol o g y a n d Bi o c h e mistr y, 6 3( 4), p p. 3 3 7- 3 4 6. 
G arli n g, T. a n d G oll e d g e, R. G., 1 9 9 3. B e h a vi o ur a n d e n vir o n m e nt: p s y c h ol o gi c al a n d 
g e o gr a p hi c al a p pr o a c h es. Els e vi er Pr e ss: N ort h H oll a n d.  
G ast o n, K.J., 1 9 9 8. E c ol o g y: r arit y as d o u bl e j e o p ar d y. N at ur e , 3 9 4( 6 6 9 0), p p. 2 2 9 -
2 3 0.  
G e b o, D. L., 1 9 8 5. T h e n at ur e of t h e pri m at e gr as pi n g f o ot. A m eri c a n J o ur n al of 
P h ysi c al A nt hr o p ol o g y . 6 7, p p. 2 6 9-2 7 8.  
G e b o, D. L., 2 0 1 1. V erti c al cli n gi n g a n d l e a pi n g r e visit e d: v erti c al s u p p ort u s e as t h e 
a n c estr al c o n diti o n of str e p sirr hi n e pri m at es. A m eri c a n J o ur n al of P h ysi c al 
A nt hr o p ol o g y . 1 4 6, p p. 3 2 3- 3 3 5. 
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M a n a g e m e nt , 7 0( 5), p p. 1 3 3 4- 1 3 4 4. 
 
G o d fr e y L. R., S a m o n d s, K. E., J u n g ers, W. L. a n d S ut h erl a n d, M. R., 2 0 0 1. T e et h, 
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G ol d, P. E. a n d v a n B u s kir k, R., 1 9 7 8. P osttr ai ni n g br ai n n or e pi n e p hri n e 
c o n c e ntr ati o n s: c orr el ati o n wit h r et e nti o n p erf or m a n c e of a v oi d a n c e tr ai ni n g a n d 
wit h p eri p h er al e pi n e p hri n e m o d ul ati o n of m e m or y pr o c essi n g. B e h a vi o ur al 
Bi ol o g y , 2 3( 4), p p. 5 0 9- 5 2 0. 
 
G oll e d g e, R. G., 1 9 7 6. M et h o d s a n d m et h o d ol o gi c al iss u es i n e n vir o n m e nt al 
c o g niti o n r e s e ar c h. I n:  M o or e, G. T. a n d G ol k d p, R. G. ( E d s). E n vir o n m e nt al k n o wi n g: 
T h e ori es. r e s e ar c h, a n d m et h o d s. D o w d e n, H ut c hi n s o n & R oss: St m u d s b ur g, 
p p. 3 0 0- 3 1 3.  
 
G oll e d g e, R. G., 1 9 7 7. M ulti di m e n si o n al a n al ysis i n t h e st u d y of e n vir o n m e nt al 
b e h a vi or a n d e n vir o n m e nt al d esi g n I n: Alt m a n, I. a n d W o h c will, J. F. ( E d s). H u m a n 
B e h a vi or a n d E n vir o n m e nt A d v a n c es i n T h e or y a n d R es e ar c h V ol u m e 2. Pl e n u m 
Pr ess: N e w Y or k, p p. 1- 4 2. 
 
G o ul d, J. L., 1 9 8 6. T h e l o c al e m a p of h o n e y b e es: d o i n s e cts h a v e c o g niti v e m a p s ?. 
S ci e n c e , 2 3 2, p p. 8 6 1- 8 6 4. 
 
G o ul d, S.J., 1 9 7 7.  O nt o g e n y a n d p h yl o g e n y. H ar v ar d U ni v ersit y Pr e ss: C a m bri d g e. 
 
Gr a y, A. E. a n d N e k aris, K. A.I., 2 0 1 5. Tri alli n g e x u d at e- b as e d e nri c h m e nt eff ort s t o 
i m pr o v e t h e w elf ar e of r e s c u e d sl o w l oris es N y cti c e b us  s p p. E n d a n g er e d S p e ci es 
R es e ar c h , 2 7( 1), p p. 2 1- 2 9. 
 
Gr e e n w o o d, P.J., 1 9 8 0. M ati n g s yst e ms, p hil o p atr y a n d dis p ers al i n bir d s a n d 
m a m m als. A ni m al B e h a vi o ur , 2 8( 4), p p. 1 1 4 0- 1 1 6 2. 
 
Grif fit h, B., S c ott, J. M., C ar p e nt er, J. W. a n d R e e d, C., 1 9 8 9. Tr a n sl o c ati o n as a 
s p e ci es c o n s er v ati o n t o ol: st at u s a n d str at e g y. S ci e n c e , 2 4 5( 4 9 1 7), p p. 4 7 7-4 8 0.  
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Gr o v es, C. P., 2 0 0 7. S p e ci ati o n a n d bi o g e o gr a p h y of Vi et n a m’s pri m at es. Vi et n a m es e 
J o ur n al of. Pri m at ol o g y., 1( 1), p p. 2 7- 4 0. 
G u n d ers e n, G. a n d A n dr e ass e n, H. P., 1 9 9 8. C a u s es a n d c o n s e q u e n c es of n at al 
dis p ers al i n r o ot v ol e s, Mi cr ot u s o e c o n o m u s. A ni m al B e h a vi o ur , 5 6( 6), p p. 1 3 5 5-
1 3 6 6.  
G u pt a, A. K., 2 0 0 1. St at u s of pri m at es i n Tri p ur a.  E n vis B ull eti n , p p. 1 2 7-1 3 5.  
G u pt a, K. K., 2 0 0 7. S o ci o e c ol o g y a n d c o ns er v ati o n of t h e sl e n d er l oris ( L oris 
t ar di gr a d us) i n s o ut h er n I n di a. Ari z o na St at e U ni v ersit y.  
G ur ari e, E., A n dr e ws, R. D. a n d L ai dr e, K. L., 2 0 0 9. A n o v el m et h o d f or i d e ntif yi n g 
b e h a vi o ur al c h a n g es i n a ni m al m o v e m e nt d at a. E c ol o g y L ett ers , 1 2( 5), p p. 3 9 5-4 0 8.  
G urs k y, S., 2 0 0 2. D et er mi n a nt s of gr e g ari o u s n ess i n t h e s p e ctr al t arsi er ( Pr o si mi a n: 
T arsi us s p e ctr u m ). J o ur n al of Z o ol o g y, 2 5 6( 3), p p. 4 0 1-4 1 0.  
G urs k y- D o y e n, S., 2 0 1 0. I ntr as p e cifi c v ari ati o n i n t h e m ati n g s yst e m of s p e ctr al 
t arsi ers. I nt er n ati o n al J o ur n al of Pri m at ol o g y, 3 1( 6), p p. 1 1 6 1- 1 1 7 3. 
G urs k y, S., 2 0 1 5. Ultr as o ni c V o c ali z ati o n s b y t h e S p e ctr al T arsi er, T arsi us 
s p e ctr u m . F oli a Pri m at ol o gi c a , 8 6( 3), p p. 1 5 3-1 6 3.  
H a k e e m,  A., S a n d o v al, G. R., J o n es, M., a n d All m a n, J. M., 1 9 9 6. Br ai n a n d lif e s p a n i n 
pri m at es. I n: Birr e n, J. E. a n d S c h ai e, K . W. ( E d s) H a n d b o o k of t h e p s y c h ol o g y of 
a gi n g. A c a d e mi c Pr ess, S a n Di e g o, p p. 7 8 – 1 0 4  
H a milt o n,  W. D.  a n d  M a y,  R. M., 1 9 7 7. Dis p ers al  i n  st a bl e 
h a bit at s.  N at ur e , 2 6 9( 5 6 2 9), p p. 5 7 8 -5 8 1.  
H a milt o n, W. D., 1 9 8 7. Ki n s hi p, r e c o g niti o n, dis e as e, a n d i nt elli g e n c e: c o nstr ai nts of 
s o ci al e v ol uti o n. I n: It ô, J. ( E d). A ni m al s o ci eti es: t h e ori es a n d f a ct s. J a p a n 
S ci e ntifi c S o ci eti es Pr e ss, p p. 8 1 – 1 0 2. 
H a n s ki, I. a n d T h o m as, C. D., 1 9 9 4. M et a p o p ul ati o n d y n a mi cs a n d c o n s er v ati o n: a 
s p ati all y e x pli cit m o d el a p pli e d t o b utt erfli es. Bi ol o gi c al C o ns er v ati o n , 6 8( 2), 
p p. 1 6 7- 1 8 0. 
H a n s ki, I. a n d Gil pi n, M. E., 1 9 9 7. M et a p o p ul ati o n Bi ol o g y: E c ol o g y, G e n eti cs, a n d 
E v ol uti o n. A c a d e mi c: S a n Di e g o. 
H ar c o urt, A. H., H ar v e y, P. H., L ars o n, S. G. a n d S h ort, R. V., 1 9 8 1. T estis w ei g ht, b o d y 
w ei g ht a n d br e e di n g s yst e m i n pri m at e s. N at ur e , 2 9 3( 5 8 2 7), p p. 5 5-5 7.  
H ar c o urt, C. S. a n d N as h, L. T., 1 9 8 6. S o ci al or g a ni z ati o n of g al a g o s i n K e n y a n c o ast al 
f or e st s: I. G al a g o z a nzi b ari c us . A m eri c a n J o ur n al of Pri m at ol o g y , 1 0( 4), p p. 3 3 9- 3 5 5 
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H arris, S., Cr ess w ell, W.J., F or d e, P. G., Tr e w h ell a, W.J., W o oll ar d, T. a n d Wr a y, S., 
1 9 9 0. H o m e ‐r a n g e a n al ysis u si n g r a di o‐tr a c ki n g d at a– a r e vi e w of pr o bl e m s a n d 
t e c h ni q u es p arti c ul arl y as a p pli e d t o t h e st u d y of m a m m als. M a m m al R e vi e w , 2 0( 2‐
3), p p. 9 7- 1 2 3. 
 
H a u g hl a n d, D. L. a n d L ars e n, K. W., 2 0 0 4: E x pl or ati o n c orr el at es wit h s ettl e m e nt: r e d 
s q uirr el dis p ers al i n c o ntr asti n g h a bit at s. J o ur n al of A ni m al E c ol o g y, 7 3( 6), p p. 1 0 2 4-
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H a y d o n, D. T., M or al e s, J. M., Y ott, A., J e n ki n s, D. A., R os att e, R. a n d Fr y x ell, J. M., 
2 0 0 8. S o ci all y i nf or m e d r a n d o m w al ks: i n c or p or ati n g gr o u p d y n a mi cs i nt o m o d els 
of p o p ul ati o n s pr e a d a n d gr o wt h. Pr o c e e di n gs of t h e R o y al S o ci et y of L o n d o n B: 
Bi ol o gi c al S ci e n c es , 2 7 5( 1 6 3 8), p p. 1 1 0 1- 1 1 0 9. 
 
H e n n ess y, M. B., M e n d oz a, S. P., M as o n, W. A. a n d M o b er g, G. P., 1 9 9 5. E n d o cri n e 
s e n siti vit y t o n o v elt y i n s q uirr el m o n k e ys a n d titi m o n k e ys: s p e ci es diff er e n c es i n 
c h ar a ct eristi c m o d es of r e s p o n di n g t o t h e e n vir o n m e nt. P h ysi ol o gi c al B e h a vi o ur , 
5 7( 2), p p. 3 3 1- 3 3 8. 
 
H er z o g, C.J., C z é h, B., C or b a c h, S., W utt k e, W., S c h ult e- H er br ü g g e n, O., H ell w e g, R., 
Fl ü g g e, G. a n d F u c h s, E., 2 0 0 9. C hr o ni c s o ci al i n st a bilit y str e ss i n f e m al e r at s: a 
p ot e nti al a ni m al m o d el f or f e m al e d e pr e ssi o n. N e ur os ci e n c e , 1 5 9( 3), p p. 9 8 2- 9 9 2. 
 
Hill, W. C. O., 1 9 3 7. O n t h e br e e di n g a n d r e ari n g of c ert ai n s p e ci es of pri m at es i n 
c a pti vit y. C e yl o n J o ur n al of S ci e n c e S e cti o n B Z o ol o g y . 2 0, p p. 3 6 9- 3 8 9. 
 
Hill, W. C. O., 1 9 5 3. Pri m at es, C o m p ar ati v e A n at o m y a n d T a x o n o m y, I- Str e p sir hi ni, 
E di n b ur g h U ni v er sit y Pr ess: E di n b ur g h. 
 
Hi n d e, R. A. a n d S p e n c er- B o ot h, Y., 1 9 7 1. T o w ar d s u n d erst a n di n g i n di vi d u al 
diff er e n c es i n r h es u s m ot h er-i nf a nt i nt er a cti o n. A ni m al B e h a vi o ur , 1 9( 1), p p. 1 6 5-
1 7 3.  
 
H o n ess, P. E., 1 9 9 6. S p e ci ati o n a m o n g g al a g o s ( Pri m at es, G al a gi d a e) i n T a nz a ni a n 
f or e st s ( D o ct or al diss ert ati o n, O xf or d Br o o k es U ni v ersit y). 
 
H o p ki n s, M. E., 2 0 1 1. M a ntl e d h o wl er ( Al o u att a p alli at a ) ar b or e al p at h w a y 
n et w or ks:  r el ati v e  i m p a ct s  of  r e s o ur c e  a v ail a bilit y  a n d  f or est 
str u ct ur e. I nt er n ati o n al J o ur n al of Pri m at ol o g y, 3 2( 1), p p. 2 3 8-2 5 8.  
 
H o p ki n s, M. E., 2 0 1 6. M a ntl e d h o wl er m o n k e y s p ati al f or a gi n g d e cisi o n s r efl e ct 
s p ati al a n d t e m p or al k n o wl e d g e of r e s o ur c e distri b uti o n s. A ni m al C o g niti o n , 1 9( 2), 
p p. 3 8 7- 4 0 3. 
 
R ef er e n c es 
1 9 6  
H or n e, J. S. a n d G art o n, E. O., 2 0 0 6. Li k eli h o o d cr o ss- v ali d ati o n v ers u s l e ast s q u ar e s 
cr o ss- v ali d ati o n f or c h o o si n g t h e s m o ot hi n g p ar a m et er i n k er n el h o m e-r a n g e 
a n al ysis. J o ur n al of Wil dlif e M a n a g e m e nt, 7 0( 3), p p. 6 4 1-6 4 8.  
H or n e, J. S., G art o n, E. O. a n d R a c hl o w, J. L., 2 0 0 8. A s y n o pti c m o d el of a ni m al s p a c e 
u s e: si m ult a n e o u s esti m ati o n of h o m e r a n g e, h a bit at s el e cti o n, a n d i nt er/i ntr a-
s p e cifi c r el ati o n s hi p s. E c ol o gi c al M o d elli n g , 2 1 4( 2), p p. 3 3 8-3 4 8.  
H u b er, H. F. a n d L e wis, K. P., 2 0 1 1. A n ass ess m e nt of g u m ‐b as e d e n vir o n m e nt al 
e nri c h m e nt f or c a pti v e g u m mi v or o u s pri m at es. Z o o Bi ol o g y , 3 0( 1), p p. 7 1-7 8.  
H u m p hri es, N. E., Q u eir oz, N., D y er, J. R., P a d e, N. G., M u s yl, M. K., S c h a ef er, K. M., 
F ull er, D. W., Br u n n s c h w eil er, J. M., D o yl e, T. K., H o u g ht o n, J. D. a n d H a ys, G. C., 2 0 1 0. 
E n vir o n m e nt al c o nt e xt e x pl ai n s L é v y a n d Br o w ni a n m o v e m e nt p att er n s of m ari n e 
pr e d at ors. N at ur e , 4 6 5( 7 3 0 1), p. 1 0 6 6. 
H u nt, K. D., 1 9 9 1. P o siti o n al b e h a vi or i n t h e H o mi n oi d e a. I nt er n ati o n al J o ur n al of 
Pri m at ol o g y , 1 2( 2), p p. 9 5- 1 1 8. 
H u nt, K. D., C a nt, J. G., G e b o, D. L., R os e, M. D., W al k er, S. E. a n d Y o ul at o s, D., 1 9 9 6. 
St a n d ar diz e d  d es cri pti o n s  of  pri m at e  l o c o m ot or  a n d  p o st ur al 
m o d es. Pri m at es , 3 7( 4), p p. 3 6 3- 3 8 7. 
H ur o v, J. R., 1 9 9 1. R et hi n ki n g Pri m at e L o c o m oti o n: W h at c a n w e l e ar n fr o m 
D e v el o p m e nt. J o ur n al of M ot or B e h a vi o ur, 2 3, p p. 2 1 1-2 1 8.  
Irl b e c k, N. A. a n d H u m e, I. D., 2 0 0 3. T h e r ol e of a c a ci a i n t h e di et s of A u str ali a n 
m ar s u pi als - a r e vi e w. A ustr ali a n M a m m al o g y . 2 5, p p. 1 2 1-1 3 4.  
Is e n b er g, J. F., 1 9 8 1. M a m m ali a n r a di ati o n s. U ni v ersit y of C hi c a g o Pr ess: C hi c a g o. 
Is hi d a H. Hir as a ki E. a n d M at a n o S., 1 9 9 2. L o c o m oti o n of t h e sl o w l oris b et w e e n 
dis c o nti n u o u s s u b str at es. I n:  M at a n o, S., T uttl e, R. H., Is hi d a, H. a n d G o o d m a n, M., 
( E d s), T o pi cs i n pri m at ol o g y. V ol. 3. E v ol uti o n ar y Bi ol o g y, R e pr o d u cti v e 
E n d o cri n ol o g y, a n d Vir ol o g y, U ni v er sit y of T o k y o Pr ess: T o k y o, p p. 1 3 9 – 1 5 2.  
Isl a m, Z. U. M., Is m ail, K. a n d B o u g, A., 2 0 0 8. R e-i ntr o d u cti o n of t h e R e d- n e c k e d 
Ostri c h, Str ut hi o c a m el u s c a m el us , i n M a h a z at as- S a y d Pr ot e ct e d Ar e a i n c e ntr al 
S a u di Ar a bi a. Z o ol o g y i n t h e Mi d dl e E ast , 4 4( 1), p p. 3 1-4 0.  
Isl er, K. a n d T h or p e, S. K., 2 0 0 3. G ait p ar a m et ers i n v erti c al cli m bi n g of c a pti v e, 
r e h a bilit a nt a n d wil d S u m atr a n or a n g- ut a n s (P o n g o p y g m a e us a b elii ). J o ur n al of 
E x p eri m e nt al Bi ol o g y , 2 0 6( 2 2), p p. 4 0 8 1- 4 0 9 6. 
I U C N/ S S C, 2 0 1 3. G ui d eli n es f or R ei ntr o d u cti o n s a n d Ot h er C o ns er v ati o n 
Tr a n sl o c ati o n s. V ersi o n 1. 0. Gl a n d, S witz erl a n d: I U C N S p e ci es S ur vi v al C o m missi o n, 
viiii + 5 7  
R ef er e n c es 
1 9 7  
I z ar d, M. K. a n d N as h, L. T., 1 9 8 8. C o ntr asti n g r e pr o d u cti v e p ar a m et ers i n g al a g o 
s e n e g al e n sis br a c c at u s a n d G. s. m o h oli. I nt er n ati o n al J o ur n al of Pri m at ol o g y, 9 (6), 
p p. 5 1 9- 5 2 7. 
I z ar d, M. K., W eis e n s e el, K. A. a n d A n g e, R. L., 1 9 8 8. R e pr o d u cti o n i n t h e sl o w l oris 
(N y cti c e b us  c o u c a n g ). A m eri c a n J o ur n al of Pri m at ol o g y , 1 6( 4), p p. 3 3 1- 3 3 9. 
J a n m a at, K. R., B yr n e, R. W. a n d Z u b er b ü hl er, K., 2 0 0 6. E vi d e n c e f or a s p ati al 
m e m or y of fr uiti n g st at es of r ai nf or e st tr e e s i n wil d m a n g a b e ys. A ni m al B e h a vi o ur , 
7 2( 4), p p. 7 9 7- 8 0 7. 
J a n m a at, K. R., B a n, S. D. a n d B o es c h, C., 2 0 1 3. C hi m p a n z e es u s e l o n g-t er m s p ati al 
m e m or y t o m o nit or l ar g e fr uit tr e es a n d r e m e m b er f e e di n g e x p eri e n c es a cr oss 
s e as o n s. A ni m al B e h a vi o ur , 8 6( 6), p p. 1 1 8 3- 1 2 0 5. 
J a n s o n, C. H. a n d v a n S c h ai k, C. P., 1 9 9 3. E c ol o gi c al ris k a v ersi o n i n j u v e nil e 
pri m at es: Sl o w a n d st e a d y wi n s t h e r a c e. I n: P er eir a, M. E. a n d F air b a n k s, L. A. ( E d s). 
J u v e nil e pri m at es: Lif e hist or y, d e v el o p m e nt, a n d b e h a vi o ur. O xf or d U ni v er sit y 
Pr ess: O xf or d, p p. 5 7 – 7 4.  
J a n s o n, C. H., 1 9 9 8. E x p eri m e nt al e vi d e n c e f or s p ati al m e m or y i n f or a gi n g wil d 
c a p u c hi n m o n k e ys , C e b us a p ell a. A ni m al B e h a vi o ur , 5 5( 5), p p. 1 2 2 9- 1 2 4 3. 
J elt s c h, F., B o nt e, D., P e' er, G., R ei n e ki n g, B., L ei m gr u b er, P., B al k e n h ol, N., 
S c hr ö d er, B., B u c h m a n n, C. M., M u ell er, T., Bl a u m, N. a n d Z ur ell, D., 2 0 1 3. 
I nt e gr ati n g m o v e m e nt e c ol o g y wit h bi o di v ersit y r e s e ar c h- e x pl ori n g n e w a v e n u es t o 
a d dr ess s p ati ot e m p or al bi o di v ersit y d y n a mi cs. M o v e m e nt E c ol o g y , 1, p. 6. 
J e n nri c h, R.I. a n d T ur n er, F. B., 1 9 6 9. M e a s ur e m e nt of n o n- cir c ul ar h o m e 
r a n g e. J o ur n al of T h e or eti c al Bi ol o g y, 2 2( 2), p p. 2 2 7- 2 3 7. 
J e w ell, P. A. a n d O at es, J. F., 1 9 6 9 a. E c ol o gi c al o b s er v ati o n s o n t h e l oris oi d pri m at es 
of Afri c a n l o wl a n d f or e st. Z o ol o gi c a Afri c a n a , 4 (2), p p. 2 3 1- 2 4 8.  
J e w ell, P. A. a n d O at es, J. F., 1 9 6 9 b. Br e e di n g a cti vit y i n pr o si mi a n s a n d s m all r o d e nt s 
i n W est Afri c a. J. R e pr o d. F ert. S u p pl, 6, p p. 2 3-3 8.  
J o h n s, A. D., 1 9 8 3. E c ol o gi c al eff e ct s of s el e cti v e l o g gi n g i n a W est M al a ysi a n r ai n-
f or e st. P h D Diss ert ati o n, U ni v er sit y of C a m bri d g e. 
J o h n s o n,  C. N.,  1 9 8 6.  S e x- bi as e d  p hil o p atr y  a n d  dis p ers al  i n 
m a m m als. O e c ol o gi a , 6 9( 4), p p. 6 2 6- 6 2 7. 
R ef er e n c es 
1 9 8  
J o h n s o n, C. N., 1 9 8 8. Dis p ers al a n d t h e s e x r ati o at birt h i n 
pri m at es. N at ur e , 3 3 2( 6 1 6 6), p p. 7 2 6- 7 2 8. 
J o h n s o n, L. E., H a n n a, J. a n d S c h mitt, D., 2 0 1 5. Si n gl e‐li m b f or c e d at a f or t w o l e m ur 
s p e ci es w hil e v erti c all y cli n gi n g. A m eri c a n J o ur n al of P h ysi c al A nt hr o p ol o g y . 1 5 8, 
p p. 4 6 3- 4 7 4. 
J o h n s o n, M. L. a n d G ai n es, M. S., 1 9 9 0. E v ol uti o n of dis p ers al: t h e or eti c al m o d els 
a n d e m piri c al t est s u si n g bir d s a n d m a m m als. A n n u al R e vi e w of E c ol o g y a n d 
S yst e m ati c s , 2 1( 1), p p. 4 4 9- 4 8 0. 
J ol y, M. a n d Zi m m er m a n n, E., 2 0 0 7. First e vi d e n c e f or r el o c ati o n of st ati o n ar y f o o d 
r e s o ur c es d uri n g f or a gi n g i n a str e p sir hi n e pri m at e ( Mi cr o c e b us m uri n us ). A m eri c a n 
J o ur n al of Pri m at ol o g y, 6 9( 9), p p. 1 0 4 5- 1 0 5 2. 
J ol y, M. a n d Zi m m er m a n n, E., 2 0 1 1. D o s olit ar y f or a gi n g n o ct ur n al m a m m als pl a n 
t h eir r o ut es ?. Bi ol o g y L ett ers , 7( 4), p p. 6 3 8-6 4 0.  
J o n es, J. H., 2 0 1 1. Pri m at es a n d t h e e v ol uti o n of l o n g, sl o w lif e hist ori es. C urr e nt 
Bi ol o g y , 2 1( 1 8), p p. 7 0 8-7 1 7.  
J u n g ers W. L. a n d Fl e a gl e, J. G., 1 9 8 0. P o st n at al gr o wt h all o m etr y of t h e e xtr e miti es 
i n C e b us al bifr o ns  a n d C e b us a p ell a : a l o n git u di n al a n d c o m p ar ati v e st u d y. 
A m eri c a n J o ur n al of P h ysi c al A nt hr o p ol o g y . 5 3, p p. 4 7 1- 4 7 8. 
J ur k e, M. H., C z e k al a, N. M., J ur k e, S., H a g e y, L. R., L a n c e, V. A., C o nl e y, A.J. a n d Fit c h-
S n y d er, H., 1 9 9 8. M o nit ori n g pr e g n a n c y i n t wi n ni n g p y g m y l oris ( N y cti c e b us 
p y g m a e us )  u si n g  f e c al  estr o g e n  m et a b olit es. A m eri c a n  J o ur n al  of 
Pri m at ol o g y , 4 6( 2), p p. 1 7 3- 1 8 3 
K a mil ar, J. M. a n d C o o p er, N., 2 0 1 3. P h yl o g e n eti c si g n al i n pri m at e b e h a vi o ur, 
e c ol o g y a n d lif e hist or y. P hil os o p hi c al Tr a n s a cti o ns of t h e R o y al S o ci et y 
B , 3 6 8( 1 6 1 8). 
K a p p el er, P. M. a n d v a n S c h ai k, C. P., 2 0 0 2. E v ol uti o n of pri m at e s o ci al 
s yst e m s. I nt er n ati o n al J o ur n al of Pri m at ol o g y, 2 3( 4), p p. 7 0 7-7 4 0.  
K a p p el er, P. M., 1 9 9 9. C o n v er g e n c e a n d n o n c o n v er g e n c e i n pri m at e s o ci al s yst e m s 
I n: Fl e a gl e, J., J a n s o n, C. a n d R e e d, K. ( E d s). Pri m at e c o m m u niti es. C a m bri d g e 
U ni v er sit y Pr e ss: C a m bri d g e, p p. 1 5 8- 1 7 0.  
K a p p el er, P. M., 2 0 0 0. Gr o u pi n g a n d m o v e m e nt p att er n s i n M al a g as y pri m at es. I n: 
B oi n s ki, S. a n d G ar b er, P. A. ( E d s). O n t h e m o v e: H o w a n d w h y a ni m als tr a v el i n 
gr o u p s. U ni v ersit y of C hi c a g o Pr ess: C hi c a g o, p p. 4 7 0- 4 9 0.  
K a p p el er, P. M. a n d Fi c ht el, C., 2 0 1 6. T h e e v ol uti o n of E ul e m ur  s o ci al 
or g a ni z ati o n. I nt er n ati o n al J o ur n al of Pri m at ol o g y, 3 7( 1), p p. 1 0-2 8.  
R ef er e n c es 
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K ar G u pt a, K., 2 0 0 5. R el ati o n s hi p s of m al e c o n diti o n, s o ci alit y, r a n gi n g a n d h a bit at 
u s e i n t h e sl e n d er l oris ( L oris t ar di gr a d us ) i n K al a k a d- M u n d a nt h ur ai Ti g er R es er v e, 
I n di a A m eri c a n J o ur n al of P h ysi c al A nt hr o p ol o g y, 4 0, p p 1 2 7.  
K ar G u pt a, K. a n d K atti, M. 2 0 0 7. Si z e m att ers: m al e m ati n g t a cti cs of sl e n d er l oris es 
i n a h u m a n m o difi e d e c o s yst e m. Pr es e nt ati o n at t h e S o ci et y f or I nt e gr ati v e a n d 
C o m p ar ati v e Bi ol o g y a n n u al m e eti n g, P h o e ni x, A Z.  
K ass e n, R., 2 0 0 2. T h e e x p eri m e nt al e v ol uti o n of s p e ci alist s, g e n er alist s, a n d t h e 
m ai nt e n a n c e of di v ersit y. J o ur n al of e v ol uti o n ar y bi ol o g y, 1 5 ( 2), p p. 1 7 3- 1 9 0. 
K elt, D. A., K ell y, P. A., P hilli p s, S. E. a n d Willi a ms, D. F., 2 0 1 4. H o m e r a n g e si z e a n d 
h a bit at s el e cti o n of r ei ntr o d u c e d S yl vil a g us b a c h m a ni ri p ari us . J o ur n al of 
M a m m al o g y ., 9 5( 3), p p. 5 1 6-5 2 4.  
K e n w ar d, R., 1 9 8 7. Wil dlif e r a di o t a g gi n g: e q ui p m e nt, fi el d t e c h ni q u es a n d d at a 
a n al ysis. A c a d e mi c Pr ess: L o n d o n. 
K e n w ar d, R. E., 2 0 0 1. A m a n u al f or wil dlif e r a di o-t a g gi n g. A c a d e mi c Pr ess: L o n d o n. 
K e n w ar d, R. E., Cl ar k e, R. T., H o d d er, K. H. a n d W alls, S. S., 2 0 0 1. D e n sit y a n d li n k a g e 
esti m at ors of h o m e r a n g e: n e ar e st- n ei g h b or cl ust eri n g d efi n es m ulti n u cl e ar c or e s. 
E c ol o g y , 8 2( 7), p p. 1 9 0 5-1 9 2 0.  
K e n w ar d, R. E. a n d H o d d er, K. H., 1 9 9 8. R e d s q uirr els ( S ci ur us v ul g aris ) r el e as e d i n 
c o nif er w o o dl a n d: t h e eff e ct s of s o ur c e h a bit at, pr e d ati o n a n d i nt er a cti o n s wit h 
gr e y s q uirr els ( S ci ur us c ar oli n e nsis ). J o ur n al of Z o ol o g y, 2 4 4( 1), p p. 2 3-3 2.  
K e n w ar d, R. E., W alls, S. S., S o ut h, A. B. a n d C as e y, N. M., 2 0 0 8. R a n g es 8: F or t h e 
a n al ysis of tr a c ki n g a n d l o c ati o n d at a. O nli n e m a n u al. A n atr a c k Lt d. W ar e h a m, U K 
K e n y o n, M., Str ei c h er, U., L o u n g, H., Tr a n, T., Tr a n, M., V o, B. a n d Cr o ni n, A., 2 0 1 4. 
S ur vi v al of r ei ntr o d u c e d p y g m y sl o w l oris N y cti c e b us  p y g m a e us  i n S o ut h 
Vi et n a m. E n d a n g er e d S p e ci es R es e ar c h , 2 5( 2), p p. 1 8 5- 1 9 5. 
K er n o h a n, B.J., Git z e n, R. A. a n d Mills p a u g h, J.J., 2 0 0 1. A n al ysis of a ni m al s p a c e u s e 
a n d m o v e m e nt s I n: Mills p a u g h, J.J. a n d M arzl uff, J. M. ( E d s). R a di o tr a c ki n g a n d 
a ni m al p o p ul ati o n s. A c a d e mi c Pr ess: S a n Di e g o, p p. 1 2 5- 1 6 6.  
Ki n g d o n, J., 1 9 7 1. E ast Afri c a n m a m m als: a n atl as of e v ol uti o n i n Afri c a, v ol u m e 3, 
P art A: C ar ni v or es  ( V ol. 4). U ni v ersit y of C hi c a g o Pr e ss. 
Ki n g d o n, J., 1 9 9 7. T h e Ki n g d o n Fi el d G ui d e t o Afri c a n M a m m als.  S a n Di e g o: 
A c a d e mi c Pr ess . 
R ef er e n c es 
2 0 0  
Ki n gst o n, A. K., B o y er, D. M., P at el, B. A., L ars o n, S. G. a n d St er n, J. T., 2 0 1 0. H all u c al 
gr as pi n g i n N y cti c e b us  c o u c a n g: f urt h er i m pli c ati o n s f or t h e f u n cti o n al si g nifi c a n c e 
of a l ar g e p er o n e al pr o c ess. J o ur n al of H u m a n E v ol uti o n, 5 8, p p. 3 3- 4 2.  
Kit c h e n, R. M., 1 9 9 4. C o g niti v e m a p s: W h at ar e t h e y a n d w h y st u d y t h e m ? J o ur n al of 
E n vir o n m e nt al Ps y c h ol o g y , 1 4, p p. 1– 1 9. 
Kl at z k y, R. L., 1 9 9 8. All o c e ntri c a n d e g o c e ntri c s p ati al r e pr e s e nt ati o n s: D efi niti o n s, 
disti n cti o n s, a n d i nt er c o n n e cti o n s. I n: Fr e ks a, C. a n d H a b el, C. ( E ds). S p ati al 
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s o ci al or g a niz ati o n. I n: R a v o s a, M.J. a n d D a g o st o, M. ( E d s).  Pri m at e Ori gi n s: 
A d a pt ati o n s a n d E v ol uti o n. S pri n g er: U S, p p. 6 7 7- 7 0 1.  
M ü ell er, T. a n d F a g a n, W. F., 2 0 0 8. S e ar c h a n d n a vi g ati o n i n d y n a mi c e n vir o n m e nt s –
fr o m i n di vi d u al b e h a vi ors t o p o p ul ati o n distri b uti o n s. Oi k os , 1 1 7( 5), p p. 6 5 4- 6 6 4. 
M u n d s, R. A., N e k aris, K. A.I. a n d F or d, S. M., 2 0 1 3. T a x o n o m y of t h e B or n e a n sl o w 
l oris, wit h n e w s p e ci es N y cti c e b us k a y a n ( Pri m at es, L orisi d a e). A m eri c a n J o ur n al of 
Pri m at ol o g y , 7 5( 1), p p. 4 6-5 6.  
N a pi er, J. R. a n d W al k er, A. C., 1 9 6 7. V erti c al cli n gi n g a n d l e a pi n g – a n e wl y 
r e c o g ni z e d c at e g or y of l o c o m ot or b e h a vi o ur of pri m at es. F oli a Pri m at ol o gi c a , 6( 3-
4), p p. 2 0 4- 2 1 9.  
N a pi er, J. R. a n d N a pi er, P. H., 1 9 6 7. A h a n d b o o k of li vi n g pri m at es. A c a d e mi c Pr ess: 
C a m bri d g e. 
N a pl es, V. L., 1 9 9 9. M or p h ol o g y, e v ol uti o n a n d f u n cti o n of f e e di n g i n t h e gi a nt 
a nt e at er ( M yr m e c o p h a g a tri d a ct yl a ). J o ur n al of Z o ol o g y, 2 4 9, p p. 1 9- 4 1.  
N as h, L. T., 1 9 8 6. Di et ar y, b e h a vi o ur al, a n d m or p h ol o gi c al as p e ct s of g u m mi v or y i n 
pri m at es. Y e ar b o o k of P h ysi c al A nt hr o p ol o g y , 2 9, p p. 1 1 3- 1 3 7.  
N as h, L. T., B e ar d er, S. K. a n d Ols o n, T. R., 1 9 9 0. S y n o p sis of G al a g o s p e ci es 
c h ar a ct eristi cs. I nt er n ati o n al J o ur n al of Pri m at ol o g y, 1 1 (6), p p. 6 2 9- 6 2 9. 
N as h, L. T. a n d H ar c o urt, C. S., 1 9 8 6. S o ci al or g a niz ati o n of g al a g o s i n K e n y a n c o ast al 
f or e st s: II. G al a g o g ar n ettii . A m eri c a n J o ur n al of Pri m at ol o g y , 1 0( 4), p p. 3 5 7- 3 6 9. 
N as h, L. T. a n d H ar c o urt, C. S., 1 9 8 6. S o ci al or g a ni z ati o n of g al a g o s i n K e n y a n c o ast al 
f or e st s: II. G al a g o g ar n ettii. A m eri c a n J o ur n al of Pri m at ol o g y , 1 0 ( 4), p p. 3 5 7- 3 6 9. 
N as h, L. T., 1 9 9 3. J u v e nil es i n n o n gr e g ari o u s pri m at es. I n: P er eir a, M. E. a n d 
F air b a n ks, L. A. ( E d s). J u v e nil e pri m at es: Lif e Hist or y, D e v el o p m e nt a n d B e h a vi or, 
O xf or d U ni v ersit y Pr ess: N e w Y or k, p p. 1 1 9- 1 3 7.  
N at h a n, R., G et z, W. M., R e vill a, E., H ol y o a k, M., K a d m o n, R., S alt z, D. a n d S m o u s e, 
P. E., 2 0 0 8. A m o v e m e nt e c ol o g y p ar a di g m f or u nif yi n g or g a nis m al m o v e m e nt
r e s e ar c h. Pr o c e e di n gs of t h e N ati o n al A c a d e m y of S ci e n c e s , 1 0 5( 4 9), p p. 1 9 0 5 2-
1 9 0 5 9.
N e k aris, K., 2 0 0 1. A cti vit y b u d g et a n d p o siti o n al b e h a vi o ur of t h e M ys or e sl e n d er 
l oris (L oris t ar di gr a d us l y d e k k eri a n us ): i m pli c ati o n s f or sl o w cli m bi n g l o c o m oti o n. 
F oli a Pri m at ol o gi c a,  7 2, p p. 2 2 8- 2 4 1.  
R ef er e n c es 
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N e k aris, K. A.I., 2 0 0 3. S p a ci n g s yst e m of t h e M ys or e sl e n d er l oris ( L ori s 
l y d e k k eri a n us l y d e k k eri a n us). A m eri c a n J o ur n al of P h ysi c al A nt hr o p ol o g y , 1 2 1( 1), 
p p. 8 6- 9 6.  
N e k aris, K. A.I. a n d R as m u ss e n, D. T., 2 0 0 3. Di et a n d f e e di n g b e h a vi or of M ys or e 
sl e n d er l oris es. I nt er n ati o n al J o ur n al of Pri m at ol o g y, 2 4( 1), p p. 3 3-4 6.  
N e k aris, K. A.I. a n d B e ar d er, S. K., 2 0 0 7. T h e L orisif or m pri m at es of Asi a a n d 
m ai nl a n d Afri c a. I n: C a m p b ell, C.J., F u e nt es, A., M a c Ki n n o n, K. C., P a n g er, M. a n d 
B e ar d er, S. K. ( E d s). Pri m at es i n P ers p e cti v e. O xf or d U ni v ersit y Pr ess: N e w Y or k, 
p p. 2 4 – 4 5.  
N e k aris K. A.I. a n d J aff e, S., 2 0 0 7. U n e x p e ct e d di v ersit y of sl o w l oris es ( N y cti c e b us 
s p p.) wit hi n t h e J a v a n p et tr a d e: i m pli c ati o n s f or sl o w l oris t a x o n o m y. C o ntri b uti o ns 
t o Z o ol o g y, 7 6, p p. 1 8 7- 1 9 6. 
N e k aris, K. A.I. a n d J a y e w ar d e n e, J., 2 0 0 3. Pil ot st u d y a n d c o n s er v ati o n st at u s of t h e 
sl e n d er l oris ( L oris t ar di gr a d us a n d L. l y d e k k eri a n us ) i n Sri L a n k a. Pri m at e 
C o ns er v , 1 9 , p p. 8 3- 9 0.  
N e k aris, K. A.I. a n d Nij m a n, V., 2 0 0 7. CI T E S pr o p o s al hi g hli g ht s r arit y of Asi a n 
n o ct ur n al pri m at es ( L orisi d a e: N y cti c e b us ). F oli a Pri m at ol o gi c a , 7 8( 4), p p. 2 1 1- 2 1 4. 
N e k aris, K. A.I. a n d St e v e n s, N.J., 2 0 0 7. N ot all l oris es ar e sl o w: r a pi d ar b or e al 
l o c o m oti o n i n L oris  t ar di gr a d us of s o ut h w est er n Sri L a n k a. A m eri c a n J o ur n al of 
Pri m at ol o g y , 6 9( 1), p p. 1 1 3- 1 2 1. 
N e k aris, K. A.I. a n d M u n d s, R., 2 0 1 0. Usi n g f a ci al m ar ki n gs t o u n m as k di v ersit y: t h e 
sl o w l oris es ( Pri m at es: L orisi d a e: N y cti c e b us  s p p.) of I n d o n esi a. I n: G urs k y- D o y e n, S. 
( E d). I n d o n esi a n Pri m at es, S pri n g er: N e w Y or k, p p. 3 8 3-3 9 6.  
N e k aris, K. A.I., St arr, C. R., C olli n s, R. L. a n d Wils o n, A., 2 0 1 0. C o m p ar ati v e e c ol o g y of 
e x u d at e f e e di n g b y l oris es ( N y cti c e b us , L oris ) a n d p ott o s (P er o di cti c us , Ar ct o c e b us ), 
i n: B urr o ws, A. M. a n d N as h, L. T. ( E d s). T h e E v ol uti o n of E x u d ati v or y i n Pri m at es. 
S pri n g er: N e w Y or k, p p. 1 5 5- 1 6 8.  
N e k aris, K. A.I., C a m p b ell, N., C o g gi n s, T. G., R o d e, E.J. a n d Nij m a n, V., 2 0 1 3. Ti c kl e d 
t o d e at h: a n al ysi n g p u bli c p er c e pti o n s of ‘ c ut e’ vi d e o s of t hr e at e n e d s p e ci es (sl o w 
l oris es– N y cti c e b us  s p p.) o n W e b 2. 0 Sit es. Pl o S O n e , 8( 7). 
N e k aris, K. A.I., M o or e, R. S., R o d e, E.J. a n d Fr y, B. G., 2 0 1 3. M a d, b a d a n d d a n g er o u s 
t o k n o w: t h e bi o c h e mistr y, e c ol o g y a n d e v ol uti o n of sl o w l oris v e n o m. J o ur n al of 
V e n o m o us A ni m als a n d T o xi ns i n cl u di n g Tr o pi c al Dis e as es , 1 9( 1), p. 2 1. 
N e k aris, K. A.I., P a m b u di, J. A. A., A h m a d, R. D., S us a nt o, D., R a h arj o, B. a n d Nij m a n, 
V., 2 0 1 3, J a n u ar y. D e n siti es, Distri b uti o n a n d D et e ct a bilit y of a S m all N o ct ur n al 
R ef er e n c es 
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Pri m at e (J a v a n Sl o w L oris N y cti c e b us j a v a ni c us ) i n a M o nt a n e R ai nf or est. F oli a 
Pri m at ol o gi c a , 8 4 ( 3- 5), p p. 3 0 6- 3 0 6.  
N e k aris, K. A.I. a n d R o d e, J., 2 0 1 3. R e as s essi n g Sl o w L oris R ei ntr o d u cti o n s: W h y 
Ar e n't R ei ntr o d u c e d Sl o w L oris es S ur vi vi n g a n d H o w C a n S u c c ess B e I m pr o v e d ?. 
F oli a Pri m at ol o gi c a , 8 4 ( 3- 5), p p. 3 0 5- 3 0 6.  
N e k aris, K. A.I., 2 0 1 4. E xtr e m e pri m at es: E c ol o g y a n d e v ol uti o n of Asi a n l oris es. 
E v ol uti o n ar y A nt hr o p ol o g y . 2 3( 5), p p. 1 7 7- 1 8 7. 
N e k aris, K. A.I., M u si n g, L., V a z q u ez, A. G. a n d D o n ati, G., 2 0 1 5. Is ti c kli n g t ort ur e ? 
Ass essi n g w elf ar e t o w ar d s sl o w l oris es ( N y cti c e b us  s p p.) wit hi n W e b 2. 0 
vi d e o s. F oli a Pri m at ol o gi c a , 8 6( 6), p p. 5 3 4- 5 5 1. 
N e k aris, K. A.I., R o d e, E.J. a n d Nij m a n, V., 2 0 1 5. J a v a n sl o w l oris. Pri m at es i n P eril, 
p. 5 1.
N e k aris, K. A.I. a n d St arr, C. R., 2 0 1 5. C o n s er v ati o n a n d e c ol o g y of t h e n e gl e ct e d sl o w 
l oris: pri oriti es a n d pr o s p e ct s. E n d a n g er e d S p e ci es R es e ar c h ., 2 8( 1), p p. 8 7-9 5.  
N e k aris, K. A.I. 2 0 1 7. Pr osi mi a n Lif e Hist or y Tr aits. I n: V o n k, J. a n d S h a c k elf or d, T. 
( E d s). E n c y cl o p e di a of A ni m al C o g niti o n a n d B e h a vi or, S pri n g er.  
N e k aris, K. A.I., P oi n d e xt er, S., R ei n h ar dt, K. D., Si g a u d, M., C a b a n a, F., Wir d at eti, W. 
a n d Nij m a n, V., 2 0 1 7. C o e xi st e n c e b et w e e n J a v a n sl o w l oris es ( N y cti c e b us 
j a v a ni c u s) a n d h u m a n s i n a d y n a mi c a gr of or e str y l a n d s c a p e i n W est J a v a, 
I n d o n esi a. I nt er n ati o n al J o ur n al of Pri m at ol o g y, 3 8( 2), p p. 3 0 3-3 2 0.  
Nis hi d a, T., C or p, N., H a m ai, M., H as e g a w a, T., Hir ai w a ‐H as e g a w a, M., H o s a k a, K., 
H u nt, K. D., It o h, N., K a w a n a k a, K., M at s u m ot o ‐O d a, A. a n d Mit a ni, J. C., 2 0 0 3. 
D e m o gr a p h y, f e m al e lif e hist or y, a n d r e pr o d u cti v e pr ofil es a m o n g t h e c hi m p a nz e e s 
of M a h al e. A m eri c a n J o ur n al of Pri m at ol o g y , 5 9( 3), p p. 9 9- 1 2 1. 
N o bl e, G. K., 1 9 3 9. T h e r ol e of d o mi n a n c e i n t h e s o ci al lif e of bir d s. T h e A u k , p p. 2 6 3-
2 7 3.  
N or m a n d, E., B a n, S. D. a n d B o es c h, C., 2 0 0 9. F or est c hi m p a nz e e s ( P a n tr o gl o d yt es 
v er us ) r e m e m b er t h e l o c ati o n of n u m er o u s fr uit tr e es. A ni m al C o g niti o n , 1 2( 6), 
p p. 7 9 7- 8 0 7. 
N or m a n d, E. a n d B o es c h, C., 2 0 0 9. S o p histi c at e d e u cli d e a n m a p s i n f or e st 
c hi m p a nz e e s. A ni m al B e h a vi o ur , 7 7( 5), p p. 1 1 9 5-1 2 0 1.  
N o s er, R. a n d B yr n e, R. W., 2 0 0 7 a. M e nt al m a p s i n c h a c m a b a b o o n s ( P a pi o ursi n us ): 
u si n g i nt er- gr o u p e n c o u nt ers as a n at ur al e x p eri m e nt. A ni m al C o g niti o n , 1 0( 3), 
p p. 3 3 1- 3 4 0. 
R ef er e n c es 
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N o s er, R. a n d B yr n e, R. W., 2 0 0 7 b. Tr a v el r o ut es a n d pl a n ni n g of visit s t o o ut- of -
si g ht r e s o ur c es i n wil d c h a c m a b a b o o n s, P a pi o ursi n us . A ni m al B e h a vi o ur , 7 3( 2), 
p p. 2 5 7- 2 6 6. 
N o s er, R. a n d B yr n e, R. W., 2 0 1 4. C h a n g e p oi nt a n al ysis of tr a v el r o ut es r e v e als 
n o v el i n si g ht s i nt o f or a gi n g str at e gi es a n d c o g niti v e m a p s of wil d 
b a b o o n s. A m eri c a n J o ur n al of Pri m at ol o g y , 7 6( 5), p p. 3 9 9-4 0 9.  
N u n es, S. a n d H ol e k a m p, K. E., 1 9 9 6. M ass a n d f at i nfl u e n c e t h e ti mi n g of n at al 
dis p ers al i n B el di n g's gr o u n d s q uirr els. J o ur n al of M a m m al o g y, 7 7( 3), p p. 8 0 7- 8 1 7. 
N u n n, C. L., 2 0 0 0. S o ci al e v ol uti o n i n pri m at es: t h e r el ati v e r ol es of e c ol o g y a n d 
i nt ers e x u al c o nfli ct. I n: v a n S c h ai k, C. P. ( E d). I nf a nti ci d e b y m al es a n d it s 
i m pli c ati o n s. C a m bri d g e U ni v er sit y Pr e ss: C a m bri d g e, p p. 3 8 8- 4 1 9. 
O' D e a,  J. D.,  1 9 9 0.  T h e  m a m m ali a n  r et e  mir a bil e  a n d  o x y g e n 
a v ail a bilit y. C o m p ar ati v e Bi o c h e mistr y a n d P h ysi ol o g y P art A: P h ysi ol o g y , 9 5( 1), 
p p. 2 3- 2 5.  
O' k e ef e, J. a n d N a d el, L., 1 9 7 8. T h e hi p p o c a m p us as a c o g niti v e m a p. Cl ar e n d o n 
Pr ess: O xf or d. 
Ols o n, T. R. a n d  L. T. N as h ( 2 0 0 2- 2 0 0 3). G al a g o ( G al a g o ni d a e) b o d y m e as ur e m e nt s 
a n d m u s e u m c oll e cti o n s d at a. Afri c a n Pri m at es 6. 
O n y a n g o, P. O., G es q ui er e, L. R., Alt m a n n, J. a n d Al b ert s, S. C., 2 0 1 3. P u b ert y a n d 
dis p ers al i n a wil d pri m at e p o p ul ati o n. H or m o n es a n d B e h a vi or , 6 4( 2), p p. 2 4 0-2 4 9.  
O pi e, C., At ki n s o n, Q. D. a n d S h ult z, S., 2 0 1 2. T h e e v ol uti o n ar y hist or y of pri m at e 
m ati n g s yst e m s. C o m m u ni c ati v e & I nt e gr ati v e Bi ol o g y , 5( 5), p p. 4 5 8- 4 6 1. 
O pi e, C., At ki n s o n, Q. D., D u n b ar, R.I. a n d S h ultz, S., 2 0 1 3. M al e i nf a nti ci d e l e a d s t o 
s o ci al m o n o g a m y i n pri m at es. Pr o c e e di n gs of t h e N ati o n al A c a d e m y of 
S ci e n c es , 1 1 0( 3 3). 
Ossi, K. a n d K a mil ar, J. M., 2 0 0 6. E n vir o n m e nt al a n d p h yl o g e n eti c c orr el at es of 
E ul e m ur  b e h a vi or a n d e c ol o g y ( Pri m at es: L e m uri d a e). B e h a vi or al E c ol o g y a n d 
S o ci al bi ol o g y, 6 1( 1), p p. 5 3- 6 4.  
Ost er b er g, P. a n d N e k aris, K. A.I., 2 0 1 5. A C as e St u d y of t h e Sl o w L oris N y cti c e b us  
s p p.  s eiz ur e s a n d pr o s e c uti o n s, 2 7( 1), p. 1 3. 
O v er d orff, D.J. a n d T e c ot, S. R., 2 0 0 6. S o ci al p air- b o n di n g a n d r e s o ur c e d ef e n s e i n 
wil d r e d- b elli e d l e m urs ( E ul e m ur r u bri v e nt er ). I n: G o ul d, L. a n d S a ut h er, M. L. 
( E d s). L e m urs: E c ol o g y a n d A d a pt ati o n. S pri n g er: U S, p p. 2 3 5- 2 5 4.  
R ef er e n c es 
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P ar g a, J. A. a n d L ess n a u, R. G., 2 0 0 8. Dis p ers al a m o n g m al e ri n g ‐t ail e d l e m urs (L e m ur 
c att a ) o n St. C at h eri n es Isl a n d. A m eri c a n J o ur n al of Pri m at ol o g y , 7 0( 7), p p. 6 5 0- 6 6 0. 
P ärt, T. a n d D oli g e z, B., 2 0 0 3. G at h eri n g p u bli c i nf or m ati o n f or h a bit at s el e cti o n: 
pr o s p e cti n g bir d s c u e o n p ar e nt al a cti vit y. Pr o c e e di n gs of t h e R o y al S o ci et y of 
L o n d o n B: Bi ol o gi c al S ci e n c es , 2 7 0( 1 5 2 6), p p. 1 8 0 9- 1 8 1 3. 
P er eir a, M. E., Kl e p p er, A. a n d Si m o n s, E. L., 1 9 8 7. T a cti cs of c ar e f or y o u n g i nf a nt s b y 
f or e st‐li vi n g r uff e d l e m urs (V ar e ci a v ari e g at a v ari e g at a ): Gr o u n d n ests, p ar ki n g, 
a n d bi p ar e nt al g u ar di n g. A m eri c a n J o ur n al of Pri m at ol o g y  1 3, p p. 1 2 9- 1 4 4.  
P eri p at o, A. C. a n d C h e v er u d, J. M., 2 0 0 2. G e n eti c i nfl u e n c es o n m at er n al c ar e. T h e 
A m eri c a n N at ur alist , 1 6 0 ( S 6), p p. S 1 7 3- S 1 8 5. 
P er ki n, A., 2 0 0 4. G al a g o s of t h e C o ast al F or e st s a n d E ast er n Ar c Mt n s. of T a n z a ni a —
N ot es a n d R e c or d s. T a nz a ni a F or est C o ns er v ati o n Gr o u p, T e c h ni c al P a p er , 8 . 
P erri n, N. a n d M a z al o v, V., 2 0 0 0. L o c al c o m p etiti o n, i n br e e di n g, a n d t h e e v ol uti o n 
of s e x- bi as e d dis p ers al. T h e A m eri c a n N at ur alist , 1 5 5( 1), p p. 1 1 6- 1 2 7. 
P ett er, J.J., 1 9 7 8. E c ol o gi c al a n d p h ysi ol o gi c al a d a pt ati o n s of fi v e s y m p atri c 
n o ct ur n al l e m urs t o s e as o n al v ari ati o n s i n f o o d pr o d u cti o n. R e c e nt A d v a n c es i n 
Pri m at ol o g y , 1, p p.2 1 1 - 2 2 3. 
Pi a g et, J. a n d I n h el d er, B., 1 9 5 6. T h e c hil d's c o n c e pt of s p a c e. R o utl e d g e a n d P a ul. 
Pi ml e y, E. R., 2 0 0 2. T h e b e h a vi o ur al e c ol o g y a n d g e n eti cs of t h e p ott o ( P er o di cti c us 
p ott o e d w ar dsi ) a n d All e n’s b u s h b a b y (S c hi ur o c h eir us all e ni c a m er o n e nsis ). U n p u b 
( D o ct or al diss ert ati o n, P h. D. t h esis, U ni v er sit y of C a m bri d g e, C a m bri d g e). 
Pi ml e y, E. R., B e ar d er, S. K. a n d Di xs o n, A. F., 2 0 0 5. H o m e r a n g e a n al ysis of 
P er o di cti c us p ott o e d w ar dsi  a n d S ci ur o c h eir us c a m er o n e nsis . I nt er n ati o n al J o ur n al 
of Pri m at ol o g y , 2 6 ( 1), p. 1 9 1. 
Pi ml e y, E. R. a n d B e ar d er, S. K., 2 0 1 3. P er o di cti c u s p ott o p ott o. M a m m als of Afri c a, 
2, p p. 3 9 3- 3 9 9. 
Pl att, T. a n d Sil v ert, W., 1 9 8 1. E c ol o g y, p h ysi ol o g y, all o m etr y a n d 
di m e n si o n alit y. J o ur n al of T h e or eti c al Bi ol o g y, 9 3( 4), p p. 8 5 5-8 6 0.  
Pli o s u n g n o e n, M., G al e, G. a n d S a vi ni, T., 2 0 1 0. D e n sit y a n d mi cr o h a bit at u s e of 
B e n g al sl o w l oris i n pri m ar y f or e st a n d n o n ‐n ati v e pl a nt ati o n f or e st. A m eri c a n 
J o ur n al of Pri m at ol o g y, 7 2( 1 2), p p. 1 1 0 8- 1 1 1 7. 
Pliss n er, J. H. a n d G o w at y, P. A., 1 9 9 6. P att er n s of n at al dis p ers al, t ur n o v er a n d 
dis p ers al c o st s i n e ast er n bl u e bir d s. A ni m al B e h a vi o ur , 5 1( 6), p p. 1 3 0 7- 1 3 2 2. 
R ef er e n c es 
2 1 0  
P o c hr o n, S. T., 2 0 0 1. C a n c o n c urr e nt s p e e d a n d dir e ct n ess of tr a v el i n di c at e 
p ur p o s ef ul e n c o u nt er i n t h e y ell o w b a b o o n s ( P a pi o h a m a dr y as c y n o c e p h al us ) of 
R u a h a N ati o n al P ar k, T a nz a ni a ?. I nt er n ati o n al J o ur n al of Pri m at ol o g y, 2 2( 5), p p. 7 7 3-
7 8 5.  
P oi n d e xt er, S. A. a n d N e k ari s, K. A.I., 2 0 1 4. Pr o m oti n g wil d p o st ur e s: t h e u s e of g u m-
b as e d e nri c h m e nt i n i n cr e asi n g t h e n at ur al b e h a vi ors of r e s c u e d sl o w l oris es 
(N y cti c e b us  b e n g al e nsis, N. p y g m a e us  a n d N. c o u c a n g ) i n T h ail a n d. A m eri c a n 
J o ur n al of Pri m at ol o g y, 7 6, p p. 6 3- 6 3.  
P oi n d e xt er, S. a n d N e k aris, K. A.I., 2 0 1 6. L orisif or m es.  T h e I nt er n ati o n al 
E n c y cl o p e di a of Pri m at ol o g y, Wil e y.  
P oi n d e xt er, S. A. a n d N e k aris, K. A.I., 2 0 1 7. V erti c al cli n g ers a n d g o u g ers: R a pi d 
a c q uisiti o n of a d ult li m b pr o p orti o n s f a cilit at es f e e di n g b e h a vi o urs i n y o u n g J a v a n 
sl o w l oris es ( N y cti c e b us j a v a ni c us ). M a m m ali a n Bi ol o g y, 8 7( 4 0- 4 9).   
P o n c h o n, A., Gr e mill et, D., D oli g e z, B., C h a m b ert, T., T v er a a, T., G o n z ál e z ‐S olís, J. 
a n d B o uli ni er, T., 2 0 1 3. Tr a c ki n g pr o s p e cti n g m o v e m e nt s i n v ol v e d i n br e e di n g 
h a bit at s el e cti o n: i n si g ht s, pitf alls a n d p ers p e cti v es. M et h o ds i n E c ol o g y a n d 
E v ol uti o n , 4( 2), p p. 1 4 3- 1 5 0. 
P o p e, M. L., Li n d e n m a y er, D. B. a n d C u n ni n g h a m, R. B., 2 0 0 5. P at c h us e b y t h e 
gr e at er gli d er ( P et a ur oi d es v ol a ns ) i n a fr a g m e nt e d f or e st e c os yst e m. I. H o m e r a n g e 
si z e a n d m o v e m e nt s. Wil dlif e R es e ar c h , 3 1( 6), p p. 5 5 9-5 6 8.  
P o u c et, B., 1 9 9 3. S p ati al c o g niti v e m a p s i n a ni m als: n e w h y p ot h es es o n t h eir 
str u ct ur e a n d n e ur al m e c h a nis ms. Ps y c h ol o gi c al R e vi e w , 1 0 0( 2), p. 1 6 3. 
P o ur n ell e, G. H., 1 9 5 5. T h e b as hf ul cl o w n. Z o o n o o z,  2 8, p p. 2 3-2 5.  
P o w ell, R. A., 2 0 0 0. A ni m al h o m e r a n g es a n d t errit ori es a n d h o m e r a n g e 
esti m at ors. I n: B oit a ni, L. a n d F ull er, T. ( E d s). R es e ar c h t e c h ni q u es i n a ni m al 
e c ol o g y: c o ntr o v ersi es a n d c o n s e q u e n c es, C ol u m bi a U ni v er sit y Pr ess: N e w Y or k. 
p. 4 7 6.
P o w er, M. L. a n d M y ers, E. W., 2 0 0 9. Di g esti o n i n t h e c o m m o n m ar m o s et ( C allit hri x 
j a c c h us), a g u m mi v or e– fr u gi v or e. A m eri c a n J o ur n al of Pri m at ol o g y , 7 1, p p. 9 5 7-9 6 3 .  
P o zzi, L., N e k aris, K. A.I., P er ki n, A., B e ar d er, S. K., Pi ml e y, E. R., S c h ul z e, H., Str ei c h er, 
U., N a dl er, T., Kit c h e n er, A., Zis c hl er, H. a n d Zi n n er, D., 2 0 1 5. R e m ar k a bl e a n ci e nt 
di v er g e n c es a m o n gst n e gl e ct e d l orisif or m pri m at es. Z o ol o gi c al J o ur n al of t h e 
Li n n e a n S o ci et y , 1 7 5( 3), p p. 6 6 1- 6 7 4. 
R ef er e n c es 
2 1 1  
P o zzi, L., 2 0 1 6. T h e r ol e of f or est e x p a n si o n a n d c o ntr a cti o n i n s p e ci es 
di v ersifi c ati o n  a m o n g  g al a g o s  ( Pri m at es:  G al a gi d a e). J o ur n al  of 
Bi o g e o gr a p h y , 4 3( 1 0), p p. 1 9 3 0- 1 9 4 1. 
Pr es ott o, A. a n d I z ar, P., 2 0 1 0. S p ati al r ef er e n c e of bl a c k c a p u c hi n m o n k e ys i n 
Br a zili a n Atl a nti c F or e st: e g o c e ntri c or all o c e ntri c ?. A ni m al B e h a vi o ur , 8 0( 1), 
p p. 1 2 5- 1 3 2. 
Pr e u s c h oft, H., Frit z, M. a n d Ni e mit z, C., 1 9 7 9. Bi o m e c h a ni cs of t h e tr u n k i n 
pri m at es a n d pr o bl e m s of l e a pi n g i n T arsi u s. I n: M or b e c k, M. E., Pr e u s c h oft, H., a n d 
G o m b er g, N. ( E d s). E n vir o n m e nt, b e h a vi or, a n d m or p h ol o g y: D y n a mi c i nt er a cti o ns 
i n pri m at es. G u st a v Fis c h er: N e w Y or k, p p. 3 2 7- 3 4 5. 
Pr e u s c h oft, H., G ü nt h er, M. a n d C hristi a n, A., 1 9 9 8. Si z e d e p e n d e n c e i n pr o si mi a n 
l o c o m oti o n a n d it s i m pli c ati o n s f or t h e distri b uti o n of b o d y m ass. F oli a 
Pri m at ol o gi c a,  6 9, p p. 6 0-8 1.  
Pr o st, J. H., 1 9 6 5. A d efi niti o n al s yst e m f or t h e cl assifi c ati o n of pri m at e 
l o c o m oti o n. A m eri c a n A nt hr o p ol o gist , 6 7( 5), p p. 1 1 9 8- 1 2 1 4. 
P ull e n, S. L. ( 2 0 0 0). B e h a vi o ur al a n d g e n eti c st u di es of t h e m ati n g s yst e m i n a 
n o ct ur n al pri m at e: t h e l ess er g al a g o ( G al a g o m o h oli) [ P h D t h esis]. U ni v er sit y of 
C a m bri d g e, C a m bri d g e. 
R a d es pi el, U., 2 0 0 0. S o ci alit y i n t h e gr a y m o us e l e m ur ( Mi cr o c e b us m uri n us ) i n 
n ort h w est er n M a d a g as c ar. A m eri c a n J o ur n al of Pri m at ol o g y , 5 1( 1), p p. 2 1-4 0.  
R a d es pi el, U., D al S e c c o, V., Dr ö g e m üll er, C., Br a u n e, P., L a b es, E. a n d Zi m m er m a n n, 
E., 2 0 0 2. S e x u al s el e cti o n, m ulti pl e m ati n g a n d p at er nit y i n gr e y m o u s e l e m urs, 
Mi cr o c e b us m uri n us . A ni m al B e h a vi o ur , 6 3( 2), p p. 2 5 9- 2 6 8. 
R a d h a kris h n a, S., G os w a mi, A. B. a n d Si n h a, A., 2 0 0 6. Distri b uti o n a n d c o n s er v ati o n 
of N y cti c e b us b e n g al e nsis  i n n ort h e ast er n I n di a. I nt er n ati o n al J o ur n al of 
Pri m at ol o g y , 2 7( 4), p p. 9 7 1- 9 8 2. 
R a m os- F er n á n d e z, G., M at e o s, J. L., Mir a m o nt es, O., C o c h o, G., L arr al d e, H. a n d 
A y al a - Or o z c o, B., 2 0 0 4. L é v y w al k p att er n s i n t h e f or a gi n g m o v e m e nt s of s pi d er 
m o n k e ys ( At el es g e offr o yi ). B e h a vi or al E c ol o g y a n d S o ci o bi ol o g y , 5 5( 3), p p. 2 2 3-2 3 0.  
R as m u ss e n, D. T., 1 9 8 6. Lif e hist or y a n d b e h a vi or of sl o w l oris a n d sl e n d er l oris: 
i m pli c ati o n s/ or t h e L orisi n e G al a gi n e di v er g e n c e. P h D Diss ert ati o n, D u k e U ni v ersit y. 
R as m u ss e n, D. T. a n d I z ar d, M. K., 1 9 8 8. S c ali n g of gr o wt h a n d lif e hist or y tr aits 
r el ati v e t o b o d y si z e, br ai n si z e, a n d m et a b oli c r at e i n l oris es a n d g al a g o s ( L orisi d a e, 
Pri m at es). A m eri c a n J o ur n al of P h ysi c al A nt hr o p ol o g y , 7 5( 3), p p. 3 5 7- 3 6 7. 
R ef er e n c es 
2 1 2  
R as m u ss e n, D. T. a n d N e k aris, K., 1 9 9 8. E v ol uti o n ar y hist or y of l orisif or m 
pri m at es. F oli a Pri m at ol o gi c a , 6 9 ( S u p pl. 1), p p. 2 5 0-2 8 5.  
R as ol o h arij a o n a, S., R a k ot o s a mi m a n a n a, B. a n d Zi m m er m a n n, E., 2 0 0 0. I nf a nti ci d e 
b y a m al e Mil n e -E d w ar ds' s p orti v e l e m ur ( L e pil e m ur e d w ar dsi ) i n A m pij or o a, N W-
M a d a g as c ar.  I nt er n ati o n al J o ur n al of Pri m at ol o g y, 2 1 ( 1), p p. 4 1-4 5.  
R at ajs z c z a k, R., 1 9 9 8. T a x o n o m y, distri b uti o n a n d st at u s of t h e l ess er sl o w l oris 
N y cti c e b us p y g m a e us  a n d t h eir i m pli c ati o n s f or c a pti v e m a n a g e m e nt. F oli a 
Pri m at ol o gi c a , 6 9, p p. 1 7 1- 1 7 4. 
R a v o s a, M.J., D a ni el, A. N., a n d C ostl e y, D. B., 2 0 1 0. All o m etr y a n d e v ol uti o n i n t h e 
g al a g o s k ull. F oli a Pri m at o l o gi c a. 8 1, p p. 1 7 7- 1 9 6. 
R a z afi n dr at si m a, O. H., J o n es, T. A. a n d D u n h a m, A. E., 2 0 1 4. P att er n s of m o v e m e nt 
a n d s e e d dis p ers al b y t hr e e l e m ur s p e ci es. A m eri c a n J o ur n al of Pri m at ol o g y , 7 6( 1), 
p p. 8 4- 9 6.  
R ei n h ar dt, K. D. a n d N e k aris, K. A.I., 2 0 1 6. Cli m at e- m e di at e d a cti vit y of t h e J a v a n 
Sl o w L oris, N y cti c e b us j a v a ni c us . AI M S E n vir o n m e nt al S ci e n c e , 3( 2), p p. 2 4 9-2 6 0.  
R e P P Pr o T, 1 9 9 0. T h e l a n d r es o ur c es of I n d o n esi a: a n ati o n al o v er vi e w. J a k art a: 
Dir e ct or at e G e n er al of S ettl e m e nt Pr e p ar ati o n, Mi nistr y of Tr a n s mi gr ati o n a n d 
L o n d o n: N at ur al R es o ur c es I n stit ut e, O v ers e as D e v el o p m e nt A d mi nistr ati o n. 
R o b ert s, M., 1 9 9 4. Gr o wt h, d e v el o p m e nt, a n d p ar e nt al c ar e i n t h e w est er n t arsi er 
(T arsi us b a n c a n us ) i n c a pti vit y: E vi d e n c e f or a “sl o w ” lif e- hist or y a n d 
n o n m o n o g a m o u s m ati n g s yst e m. I nt er n ati o n al J o ur n al of Pri m at ol o g y, 1 5, p p. 1- 2 8.  
R o d e- M ar g o n o, E.J. a n d N e k aris, K. A.I., 2 0 1 4. I m p a ct of cli m at e a n d m o o nli g ht o n a 
v e n o m o u s m a m m al, t h e J a v a n sl o w l oris ( N y cti c e b us j a v a ni c us  G e offr o y, 
1 8 1 2). C o ntri b uti o ns t o Z o ol o g y , 8 3( 4). 
R o d e- M ar g o n o, E.J., Nij m a n, V. a n d Wir d at eti, W., 2 0 1 4. Et h ol o g y of t h e criti c all y 
e n d a n g er e d J a v a n sl o w l oris N y cti c e b us j a v a ni c u s  E G e offr o y S ai nt- Hil air e i n W est 
J a v a. Asi a n Pri m at es,  4, p p. 2 7-4 1.  
R o g ers, L. D. a n d N e k aris, K. A.I., 2 0 1 1. B e h a vi o ur a n d h a bit at u s e of t h e B e n g al sl o w 
l oris N y cti c e b us b e n g al e nsis  i n t h e dr y di pt er o c ar p f or e st s of P h n o m S a m k o s 
Wil dlif e S a n ct u ar y, C a m b o di a. C a m b o di a n J o ur n al of N at ur al Hist or y , 2 0 0 1( 2), 
p p. 1 0 4- 1 1 2. 
R o o s, C., B o o nr at a n a, R., S u pri at n a, J., F ell o w es, J. R., R yl a n d s, A. B. a n d Mitt er m ei er, 
R. A., 2 0 1 3. A n u p d at e d t a x o n o m y of pri m at es i n Vi et n a m, L a o s, C a m b o di a a n d
C hi n a. V i et n a m es e J o ur n al of Pri m at ol o g y, 2( 2), p p. 1 3-2 6.
R ef er e n c es 
2 1 3  
R o o z e n d a all, B., B o h u s, B. a n d M c G a u g h, J. L., 1 9 9 6. D o s e- d e p e n d e nt s u p pr e ssi o n of 
a dr e n o c orti c al a cti vit y wit h m et yr a p o n e: eff e ct s o n e m oti o n a n d m e m or y. 
P s y c h o n e ur o e n d o cri n ol o g y , 2 1( 8), p p. 6 8 1- 6 9 3. 
R os att e, R., H a mr, J., R a nt a, B., Y o u n g, J. a n d C o ol, N., 2 0 0 2. El k R est or ati o n i n 
O nt ari o, C a n a d a. A n n als of t h e N e w Y or k A c a d e m y of S ci e n c e s , 9 6 9( 1), p p. 3 5 8-3 6 3.  
R os e, M. D., 1 9 7 4. P o st ur al a d a pt ati o n s i n N e w a n d Ol d W orl d m o n k e ys. I n: J e n ki n s, 
F. A. ( E d). Pri m at e L o c o m oti o n. A c a d e mi c Pr ess: N e w Y or k, p p. 2 0 1- 2 2 2. 
R o w e,  N.  a n d  M y ers,  M., 2 0 1 7. All  t h e  W orl d’s 
Pri m at es, w w w. allt h e w orl d s pri m at es. or g. Pri m at e C o n s er v ati o n I n c., C h arl e st o w n 
RI. 
R u bi n, C., X u, G. a n d J u d e x, S., 2 0 0 1. T h e a n a b oli c a cti vit y of b o n e tiss u e, 
s u p pr ess e d b y dis u s e, is n or m aliz e d b y bri ef e x p o s ur e t o e xtr e m el y l o w- m a g nit u d e 
m e c h a ni c al sti m uli. F A S E B J o ur n al , 1 5, p p. 2 2 2 5- 2 2 2 9. 
R u bi n, C., T ur n er, A. S., M üll er, R., Mittr a, E., M c L e o d, K., Li n, W. a n d Qi n, Y. X., 2 0 0 2. 
Q u a ntit y a n d q u alit y of tr a b e c ul ar b o n e i n t h e f e m ur ar e e n h a n c e d b y a str o n gl y 
a n a b oli c, n o ni n v asi v e m e c h a ni c al i nt er v e nti o n. J o ur n al of B o n e Mi n er al R es e ar c h. 
1 7, p p. 3 4 9- 3 5 7.  
R uf, T., Str ei c h er, U., St al d er, G. L., N a dl er, T. a n d W al z er, C., 2 0 1 5. Hi b er n ati o n i n 
t h e p y g m y sl o w l oris (N y cti c e b us p y g m a e us ): m ulti d a y t or p or i n pri m at es is n ot 
r e stri ct e d t o M a d a g as c ar. S ci e n c e R e p ort , 5. 
R uss ell, J. B. a n d Wils o n, D. B., 1 9 9 6. W h y ar e r u mi n al c ell ul ol yti c b a ct eri a u n a bl e t o 
di g est c ell ul os e at l o w p H ? J o ur n al of D air y S ci e n c es. 7 9, p p. 1 5 0 3- 1 5 0 9.  
S alt z m a n, W. a n d Zi e gl er, T. E., 2 0 1 4. F u n cti o n al si g nifi c a n c e of h or m o n al c h a n g es i n 
m a m m ali a n f at h ers. J o ur n al of N e ur o e n d o cri n ol o g y, 2 6( 1 0 ), p p. 6 8 5-6 9 6.  
S c hi c k, R. S., L o ari e, S. R., C ol c h er o, F., B est, B. D., B o u st a n y, A., C o n d e, D. A., H al pi n, 
P. N., J o p p a, L. N., M c Cl ell a n, C. M. a n d Cl ar k, J. S., 2 0 0 8. U n d erst a n di n g m o v e m e nt
d at a a n d m o v e m e nt pr o c ess es: c urr e nt a n d e m er gi n g dir e cti o n s. E c ol o g y L ett ers ,
1 1( 1 2), p p. 1 3 3 8- 1 3 5 0.
S c hli e h e- Di e c ks, S., E b erl e, M. a n d K a p p el er, P. M., 2 0 1 2. W al k t h e li n e — dis p ers al 
m o v e m e nt s of gr a y m o u s e l e m urs ( Mi cr o c e b us m uri n us ). B e h a vi or al E c ol o g y a n d 
S o ci o bi ol o g y , 6 6( 8), p p. 1 1 7 5- 1 1 8 5. 
S c h mi dt F. H. a n d F er g u s o n H. A., 1 9 5 1. R ai nf all t y p es b as e d o n w et a n d dr y p eri o d 
r ati os f or I n d o n esi a a n d W est er n N e w G ui n e a. 4 2. 
S c h o ol e y, R. L. a n d Wi e n s, J. A., 2 0 0 3. Fi n di n g h a bit at p at c h es a n d dir e cti o n al 
c o n n e cti vit y. Oi k os , 1 0 2( 3), p p. 5 5 9-5 7 0.  
R ef er e n c es 
2 1 4  
S c h ül k e, O., 2 0 0 3. T o br e e d or n ot t o br e e d — fo o d c o m p etiti o n a n d ot h er f a ct ors 
i n v ol v e d i n f e m al e br e e di n g d e cisi o n s i n t h e p air-li vi n g n o ct ur n al f or k- m ar k e d l e m ur 
(P h a n er f ur cif er ). B e h a vi or al E c ol o g y a n d S o ci o bi ol o g y , 5 5( 1), p p. 1 1- 2 1. 
S c h u p pli, C., F orss, S.I., M e ul m a n, E.J., Z w eif el, N., L e e, K. C., R u k m a n a, E., V o g el, 
E. R., v a n N o or d wij k, M. A. a n d v a n S c h ai k, C. P., 2 0 1 6. D e v el o p m e nt of f or a gi n g s kills
i n t w o or a n g ut a n p o p ul ati o n s: n e e di n g t o l e ar n or n e e di n g t o gr o w ?. Fr o nti ers i n
Z o ol o g y , 1 3, p. 4 3.
S e a m a n, D. E. a n d P o w ell, R. A., 1 9 9 6. A n e v al u ati o n of t h e a c c ur a c y of k er n el d e n sit y 
esti m at ors f or h o m e r a n g e a n al ysis. E c ol o g y , 7 7( 7), p p. 2 0 7 5- 2 0 8 5. 
S e a m a n, D. E., Mills p a u g h, J.J., K er n o h a n, B.J., Br u n di g e, G. C., R a e d e k e, K.J. a n d 
Git z e n, R. A., 1 9 9 9. Eff e ct s of s a m pl e si z e o n k er n el h o m e r a n g e esti m at es. J o ur n al 
Wil dlif e M a n a g e m e nt ., p p. 7 3 9-7 4 7.  
S ell er s, W.I., 1 9 9 6. A bi o m e c h a ni c al i n v esti g ati o n i nt o t h e a b s e n c e of l e a pi n g i n t h e 
l o c o m ot or r e p ert oir e of t h e sl e n d er l oris (L oris  t ar di gr a d u s) F oli a Pri m at ol o gi c a , 6 7, 
p p. 1- 1 4.  
S h aff er, C. A., 2 0 1 4. S p ati al f or a gi n g i n fr e e r a n gi n g b e ar d e d s a kis: Tr a v eli n g 
s al es m e n or L é v y w al k ers ?. A m eri c a n J o ur n al of Pri m at ol o g y , 7 6( 5), p p. 4 7 2- 4 8 4. 
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W ells, J. P. a n d T ur n q uist, J. E., 2 0 0 1. O nt o g e n y of l o c o m oti o n i n r h es u s m a c a q u es 
(M a c a c a m ul att a ): II. P o st ur al a n d l o c o m ot or b e h a vi or a n d h a bit at u s e i n a fr e e‐
r a n gi n g c ol o n y. A m eri c a n J o ur n al of P h ysi c al A nt hr o p ol o g y , 1 1 5, p p. 8 0- 9 4.  
W est er n, D., 1 9 7 9. Si z e, lif e hist or y a n d e c ol o g y i n m a m m als. Afri c a n J o ur n al of 
E c ol o g y , 1 7( 4), p p. 1 8 5- 2 0 4. 
Wi e n s, F., 2 0 0 2.  B e h a vi or a n d e c ol o g y of wil d sl o w l oris es ( N y cti c e b us c o u c a n g): 
s o ci al or g a ni z ati o n, i nf a nt c ar e s yst e m, a n d di et  ( D o ct or al diss ert ati o n). 
Wi e n s, F. a n d Zit z m a n n, A., 2 0 0 3. S o ci al d e p e n d e n c e of i nf a nt sl o w l oris es t o l e ar n 
di et.  I nt er n ati o n al j o ur n al of pri m at ol o g y, 2 4 ( 5), p p. 1 0 0 7-1 0 2 1.  
W hit e J. G., G u bi a ni R., S m all m a n N., S n ell K. a n d M ort o n A., 2 0 0 6. H o m e r a n g e, 
h a bit at s el e cti o n a n d di et of f o x es ( V ul p es v ul p es ) i n a s e mi- ur b a n ri p ari a n 
e n vir o n m e nt. W il dlif e R es e ar c h, 3 3( 3), p p. 1 7 5- 1 8 0. 
W hit e, F.J. a n d Wr a n g h a m, R. W., 1 9 8 8. F e e di n g c o m p etiti o n a n d p at c h si z e i n t h e 
c hi m p a nz e e s p e ci es P a n p a nis c us  a n d P a n tr o gl o d yt es . B e h a vi o ur , 1 0 5( 1), p p. 1 4 8-
1 6 4.  
W hitl o c k, M. C., 2 0 0 1. Dis p ers al a n d t h e g e n eti c pr o p erti es of 
m et a p o p ul ati o n s. Dis p ers al , p p. 2 7 3- 2 8 2. 
W hitt e n, T., S o eri a at m a dj a, R. E., Afiff, S. A., 1 9 9 6. T h e E c ol o g y of J a v a & B ali: T h e 
E c ol o g y of I n d o n esi a S eri es, V ol u m e II. P eri pl u s E diti o n s ( H K) Lt d: Si n g a p or e. 
Wi e n s, F., 2 0 0 2. B e h a vi or a n d e c ol o g y of wil d sl o w l oris es ( N y cti c e b us c o u c a n g ): 
s o ci al or g a niz ati o n, i nf a nt c ar e s yst e m, a n d di et. P h D diss ert ati o n, U ni v ersit y of 
B a yr e ut h. 
R ef er e n c es 
2 2 0  
Wi e n s, F. a n d Zit z m a n n, A., 2 0 0 3. S o ci al str u ct ur e of t h e s olit ar y sl o w l oris 
N y cti c e b u s c o u c a n g ( L orisi d a e). J o ur n al of Z o ol o g y, 2 6 1( 1), p p. 3 5-4 6.  
Wi e n s, F., Zit z m a n n, A. a n d H u ss ei n, N. A., 2 0 0 6. F ast f o o d f or sl o w l oris es: is l o w 
m et a b olis m r el at e d t o s e c o n d ar y c o m p o u n d s i n hi g h- e n er g y pl a nt di et ?. J o ur n al of 
M a m m al o g y , 8 7( 4), p p. 7 9 0- 7 9 8. 
Wi e n s, F. a n d Zit z m a n n, A., 2 0 0 3. S o ci al d e p e n d e n c e of i nf a nt sl o w l oris es t o l e ar n 
di et. I nt er n ati o n al J o ur n al of Pri m at ol o g y, 2 4, p p. 1 0 0 7- 1 0 2 1.  
Willi a ms, G. C., 1 9 6 6. A d a pt ati o n a n d n at ur al s el e cti o n: A criti q u e of s o m e c urr e nt 
e v ol uti o n ar y t h o u g ht. Pri n c et o n U ni v ersit y Pr e ss: Pri n c et o n.  
W olff, J. O., 1 9 9 4. M or e o n j u v e nil e dis p ers al i n m a m m als. Oi k os , p p. 3 4 9- 3 5 2. 
W or k m a n, C. a n d C o v ert, H. H., 2 0 0 5. L e ar ni n g t h e r o p es: T h e o nt o g e n y of 
l o c o m oti o n i n r e d‐s h a n k e d d o u c ( P y g at hri x n e m a e us ), D el a c o ur's (Tr a c h y pit h e c us 
d el a c o uri ), a n d H ati n h l a n g urs (Tr a c h y pit h e c us h ati n h e nsis ) I. p o siti o n al b e h a vi or. 
A m eri c a n J o ur n al of P h ysi c al A nt hr o p ol o g y , 1 2 8, p p. 3 7 1- 3 8 0.  
Wri g ht, T. F., E b er h ar d, J. R., H o b s o n, E. A., A v er y, M. L. a n d R uss ell o, M. A., 2 0 1 0. 
B e h a vi or al fl e xi bilit y a n d s p e ci es i n v asi o n s: t h e a d a pti v e fl e xi bilit y h y p ot h esis. 
Et h ol o g y E c ol o g y a n d E v ol uti o n , 2 2( 4), p p. 3 9 3- 4 0 4.  
Wr o g e m a n n, D., R a d es pi el, U. a n d Zi m m er m a n n, E., 2 0 0 1. C o m p aris o n of 
r e pr o d u cti v e c h ar a ct eristi cs a n d c h a n g es i n b o d y w ei g ht b et w e e n c a pti v e 
p o p ul ati o n s of r uf o u s a n d gr a y m o u s e l e m urs. I nt er n ati o n al J o ur n al of 
Pri m at ol o g y , 2 2( 1), p p. 9 1- 1 0 8. 
Y o d er, A. D., 1 9 9 4. R el ati v e p o siti o n of t h e C h eir o g al ei d a e i n str e p sir hi n e p h yl o g e n y: 
a c o m p aris o n of m or p h ol o gi c al a n d m ol e c ul ar m et h o d s a n d r es ult s. A m eri c a n 
J o ur n al of P h ysi c al A nt hr o p ol o g y, 9 4( 1), p p. 2 5-4 6.  
Y o u n g, J. W., 2 0 0 9. O nt o g e n y of j oi nt m e c h a ni cs i n s q uirr el m o n k e ys ( S ai miri 
b oli vi e nsis ): f u n cti o n al i m pli c ati o n s f or m a m m ali a n li m b gr o wt h a n d l o c o m ot or 
d e v el o p m e nt. J o ur n al of E x p eri m e nt al Bi ol o g y, 2 1 2, p p. 5 7 6- 1 5 9 1. 
Z e dr o ss er, A., St ø e n, O. G., S æ b ø, S. a n d S w e n s o n, J. E., 2 0 0 7. S h o ul d I st a y or s h o ul d 
I g o ? N at al dis p ers al i n t h e br o w n b e ar. A ni m al B e h a vi o ur , 7 4( 3), p p. 3 6 9-3 7 6.  
Z h u, W. W., G ar b er, P. A., B e z a n s o n, M., Qi, X. G. a n d Li, B. G., 2 0 1 5. A g e ‐a n d s e x ‐
b as e d p att er n s of p o siti o n al b e h a vi or a n d s u b str at e utili z ati o n i n t h e g ol d e n s n u b ‐
n o s e d m o n k e y ( R hi n o pit h e c us r o x ell a n a ). A m eri c a n J o ur n al of Pri m at ol o g y , 7 7, 
p p. 9 8- 1 0 8.  
R ef er e n c es 
2 2 1  
Zi m m er m a n n, E., 1 9 8 9. R e pr o d u cti o n, p h ysi c al gr o wt h a n d b e h a vi or al d e v el o p m e nt 
i n sl o w l oris (N y cti c e b us c o u c a n g , L orisi d a e). J o ur n al of H u m a n E v ol uti o n, 4, p p. 1 7 1-
1 7 9.
A p p e n di x 
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A p p e n di x I - T h e si s P u bli c ati o n s a n d C oll a b or ati o n s d uri n g t h e 
P h D  
C H A P T E R 3  
P u blis h e d i n Vi et n a m es e J o ur n al of Pri m at ol o g y 
P oi n d e xt er, S. A., K h o a, D. D., a n d N e k aris, K. A.I., 2 0 1 7. T h e r a n gi n g p att er ns of 
r ei ntr o d u c e d p y g m y sl o w l oris es (N y cti c e b us p y g m a e us ) i n C u c P h u o n g N ati o n al 
P ar k, Vi et n a m. Vi et n a m es e J o ur n al of Pri m at ol o g y . 2( 5), 3 7-4 9  
C H A P T E R 5 
P u blis h e d i n M a m m ali a n Bi ol o g y- Z eit s c hrift f ür S ä u g eti er k u n d e 
P oi n d e xt er, S. A. a n d N e k aris, K. A.I., 2 0 1 7. V erti c al cli n g ers a n d g o u g ers: R a pi d 
a c q uisiti o n of a d ult li m b pr o p orti o n s f a cilit at es f e e di n g b e h a vi o urs i n y o u n g 
J a v a n sl o w l oris es (N y cti c e b us j a v a ni c us ). M a m m ali a n Bi ol o g y- Z eit s c hrift f ür 
S ä u g eti er k u n d e . 
C O L L A B O R A TI O N S D U RI N G P h D  
N e k aris, K. A.I., P oi n d e xt er, S ., R ei n h ar dt, K. D., Si g a u d, M., C a b a n a, F., Wir d at eti, 
W. a n d Nij m a n, V., 2 0 1 7. C o e xist e n c e b et w e e n J a v a n sl o w l oris es ( N y cti c e b u s
j a v a ni c u s) a n d h u m a n s i n a d y n a mi c a gr of or e str y l a n d s c a p e i n W est J a v a,
I n d o n esi a. I nt er n ati o n al J o ur n al of Pri m at ol o g y, 3 8 (2), p p. 3 0 3- 3 2 0.
P oi n d e xt er S  a n d N e k aris K AI. 2 0 1 6.  S a n ct u ari es- Asi a. I n: T h e I nt er n ati o n al 
E n c y cl o p e di a of Pri m at ol o g y. Wil e y Bl a c k w ell. H o b o k e n: N e w J ers e y. 
1 0. 1 0 0 2/ 9 7 8 1 1 1 9 1 7 9 3 1 3. w b pri m 0 4 4 1 
N e k aris K AI a n d P oi n d e xt er S . N y cti c e b us hill eri . T h e I U C N R e d List of 
T hr e at e n e d S p e ci es 2 0 1 6. I n Pr ess 
N e k aris K AI, P oi n d e xt er S , a n d Str ei c h er U. N y cti c e b us c o u c a n g . T h e I U C N R e d 
List of T hr e at e n e d S p e ci es 2 0 1 6. I n Pr ess 
P oi n d e xt er S a n d N e k aris K AI.  2 0 1 5. L orisif or m e s. I n: T h e I nt er n ati o n al 
E n c y cl o p e di a of Pri m at ol o g y. Wil e y Bl a c k w ell. H o b o k e n: N e w J ers e y. 
1 0. 1 0 0 2/ 9 7 8 1 1 1 9 1 7 9 3 1 3. w b pri m 0 1 3 1  
A p p e n di x 
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A p p e n di x II - P u bli c ati o n R e pri nt s  
D et ails of a n d li n ks t o t h e si x  p u bli c ati o ns i n c or p or at e d i n t h e b o u n d c o p y of t his 
t h esis ar e gi v e n b el o w:
1  L ori sf or m e s 
S T E P H A NI E P OI N D E X T E R a n d K. A.I N E K A RI S O xf or d Br o o k es U ni v ersit y, 
U nit e d Ki n g d o m
T h e I nt er n ati o n al E n c y c o p e di a of Pri m at ol o g y E dit e d b y A g ustí n F u e nt es. © J o h n 
Wil e y & S o ns, I n c. P u blis h e d 2 0 1 7 b y J o h n Wil e y & S o ns, I n c. htt ps://
o nli n eli br ar y. wil e y. c o m/
d oi/ 1 0. 1 0 0 2/ 9 7 8 1 1 1 9 1 7 9 3 1 3. w b pri m 0 1 3 1  
 2  S a n ct u ari e s - A si a 
S T E P H A NI E P OI N D E X T E R a n d K. A.I N E K A RI S   
O xf or d Br o o k es U ni v ersit y, U nit e d Ki n g d o m
T h e I nt er n ati o n al E n c y c o p e di a of Pri m at ol o g y E dit e d b y A g ustí n F u e nt es. © J o h n 
Wil e y & S o ns, I n c. P u blis h e d 2 0 1 7 b y J o h n Wil e y & S o ns, I n c. htt ps://
o nli n eli br ar y. wil e y. c o m/
d oi/ 1 0. 1 0 0 2/ 9 7 8 1 1 1 9 1 7 9 3 1 3. w b pri m 0 4 4 1
3  T h e r a n gi n g p att er n s of r ei ntr o d u c e d p y g m y sl o w l ori s e s ( N y cti c e b u s p y g m a e u s) 
i n C u c P h u o n g N ati o n al P ar k, Vi et n a m
Vi et n a m es e J o ur n al of Pri m at ol o g y ( 2 0 1 7), v ol. 2 ( 5), 3 7- 4 9
St e p h a ni e P oi n d e xt er ( C orr es p o n di n g a ut h or) 1, D o D a n g K h o a 2 a n d K. A n n e-Is ol a 
N e k aris 1, O xf or d Br o o k es U ni v ersit y, N o ct ur n al Pri m at e R es e ar c h Gr o u p, 
D e p art m e nt of S o ci al S ci e n c es, F a c ult y of H u m a niti es a n d S o ci al S ci e n c es, Gi b bs 
B uil di n g, Gi ps y L a n e, O xf or d O X 3 0 B P, U K 1, E n d a n g er e d Pri m at e R es c u e C e nt er, C u c 
P h u o n g N ati o n al P ar k, Ni n h Bi n h Pr o vi n c e, Vi et n a m 2
htt p:// w w w. pri m at e-s g. or g/ vi et n a m es e-j o ur n al- of- pri m at ol/
htt ps:// w w w.r es e ar c h g at e. n et/
p u bli c ati o n/ 3 1 7 3 4 5 4 5 2 _ T h e _r a n gi n g _ p att er ns _ of _r ei ntr o d u c e d _ 
p y g m y _sl o w _l oris es _ N y cti c e b us _ p y g m a e us _i n _ C u c _ P h u o n g _ N at 
i o n al _ P ar k _ Vi et n a m 
A p p e n di x 
2 2 4  
4  V erti c al cli n g er s a n d g o u g er s: R a pi d a c q ui siti o n of a d ult li m b pr o p orti o n s 
f a cilit at e s f e e di n g b e h a vi o ur s i n y o u n g J a v a n sl o w l ori s e s ( N y cti c e b u s j a v a ni c u s) 
M a m m ali a n Bi ol o g y, V ol u m e 8 7, N o v e m b er 2 0 1 7, P a g es 4 0- 4 9
St e p h a ni e A. P oi n d e xt er, K. A.I. N e k aris, N o ct ur n al Pri m at e R es e ar c h Gr o u p, O xf or d 
Br o o k es U ni v ersit y, O xf or d, U nit e d Ki n g d o m htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 1 6/
j. m a m bi o. 2 0 1 7. 0 5. 0 0 7
5  P oi n d e xt er S. ( 2 0 1 7) Pr o si mi a n C o g niti o n. I n: V o n k J., S h a c k elf or d T. ( e ds) 
E n c y cl o p e di a of A ni m al C o g niti o n a n d B e h a vi or. S pri n g er, C h a m
D OI: htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 0 7/ 9 7 8- 3- 3 1 9- 4 7 8 2 9- 6 _ 4 6 8- 1
6  P oi n d e xt er S. ( 2 0 1 7) Pr o si mi a n N a vi g ati o n. I n: V o n k J., S h a c k elf or d T. ( e ds) 
E n c y cl o p e di a of A ni m al C o g niti o n a n d B e h a vi or. S pri n g er, C h a m
D OI: htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 0 7/ 9 7 8- 3- 3 1 9- 4 7 8 2 9- 6 _ 4 5 3- 1
A p p e n di x 
2 3 0  
T h e c o nt e nt of p a g es 2 2 5- 2 6 0 i n t h e b o u n d c o p y of t his t h esis c o nsists of f ull-t e xt
p u bli c ati o ns s u bj e ct t o c o p yri g ht. T h es e h a v e b e e n r e d a ct e d fr o m t h e el e ctr o ni c v ersi o n
a n d t h e r es ulti n g bl a n k p a g es r e m o v e d.
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
A p p e n di x 
2 5 9  




P E R S O N A L:  
A d d r e s s  
3 2  S to c k m or e  S t.  
O x fo rd  
O X 4  1 J T  
U K  
E m ail  
S p o in d e x ter 2 1 1 @ g m ai l.c o m  
R E S E A R C H  I NT E R E S T S : 
P rim at e  a n d  H u m a n  E v ol uti o n  
B e h a v io u ral  E v ol uti o n  
B e h a v io u ral  E c ol o g y   
S p a tial  C o g ni tio n   
P rim at e  M or p h ol o g y   
N o ct ur n a l P rim at e s  
S U M M A R Y : 
P e e r-R e v ie w e d  A rticl e s:  5  
B o o k/ R e d  Li st  E nt rie s:  7  
C o n fe re n c e  P re s e n tati o n s:  1 0  
G u e st  L e c tur e s : 7  
S tu d e n t S u p er v is e e s:   4  
A w ar d s  a n d  G ra n ts :  8  
S O F T W A R E : 
M icr o s o ft O ffic e  ● ● ● ● ●
B a s e c a m p  ● ● ● ● ●
S P S S  ● ● ● ● ●
R a n g e s  ● ● ● ●
A rc G IS  ● ● ●
R  ● ●
F I EL D  E Q U I PM E N T:  
G P S  ● ● ● ● ●
A nt e n n a  ● ● ● ● ●
R e c e iv er  ● ● ● ● ●
R a d io  C ol lar s  ● ● ● ● ●
C a m er a  Tr a p s   ● ● ● ● ●
L A N G U A G E S : 
E n g lis h  ● ● ● ● ●
Fr e n c h   ● ● ●
In d o n e si a n  ●
P er s o n a b le  a n d  p ro fe s si o n al  q u e s tio n  d riv e n  bi ol o g ic al  a n thr o p ol o g ist , 
s p e ci al is e d  i n p rim at ol o g y . I h a v e  s e v er al  y e a rs  of  e x p e rie n c e  te a c hi n g  (3)  
a n d  le a rni n g  (9 ) i n hi g h e r e d u c a tio n , a s  w el l a s  for m al  trai ni n g  i n te a c hi n g . 
I h a v e  a  b ro a d  e x p e rtis e  i n to p ic s  o n  e v ol uti o n  a n d  b e h a v io u r i n h u m a n s  
a n d  n o n -h u m a n  p rim a te s , a n d  a  p ro v e n  a b ility  to  s u c c e s s ful ly  a d v is e  hi g h  
a c h ie v in g  st u d e n ts.  
E D U C A TI O N : 
P h D  C a n di d at e  2 0 1 6 -pr e s e n t (A u g u s t 2 0 1 7)  
O x fo rd  B ro o k e s  U ni v er sit y , U K  
A nt hr o p ol o g y  a n d  G e o g ra p h y  
 S u p er v is or s:  P ro f. A n n a  N e k ari s  a n d  P ro f. V in c e n t N ijm a n  
M a s ter  of  P hi lo s o p h y    2 0 1 6  
O x fo rd  B ro o k e s  U ni v er sit y , U K  
A nt hr o p ol o g y  a n d  G e o g ra p h y  
A s s o ci at e  of  A rt s   2 0 1 4 -2 0 1 5  
O x fo rd  B ro o k e s  U ni v er sit y , U K  
 T e a c hi n g  i n H ig h e r E d u c ati o n  
M a s ter  of  S ci e n c e    2 0 1 3 -2 0 1 4  
O x fo rd  B ro o k e s  U ni v er sit y , U K   
P rim at e  C o n s er v ati o n  
 S u p er v is or:  P ro f. A n n a  N e k a ris  
B a c h e lor  of  A rt s       2 0 0 8 -2 0 1 2  
W a s hi n g to n  U ni v er sit y  i n S t. L o ui s,  S t. L o ui s , M is s o u ri, U S A   
A nt hr o p ol o g y  w ith  Fr e n c h   
S u p er v is or s:  P ro f. E rik  Tri n k a u s  a n d  P ro f. C ric k et te  S a n z  
P E E R -R E VI E W E D  A R T I C L E S: 
N e k ari s  K A I, W el d o n  A,  a n d  P oi n d e xt e r  S . V e n o m  i n F u rs : c o a t c ol o u r a s  
a n  a p o s e m a tic  si g n a l i n th e  v e n o m o u s  sl o w  lori s  (N y ct ic e b u s  s p p .). In v ite d  
art icl e  for  V e n o m o u s  A ni m al s  a n d  T o x in s  In cl u d in g  T ro p ic al  D is e a s e s . I n 
R e vi e w  
P oi n d e xt er  S  a n d  N e k ar is  K A I. 2 0 1 7.  V er tic al  cl in g e rs  a n d  g o u g er s : ra p id  
a c q ui si tio n  of  a d ul t lim b  pr o p or tio n s  fa ci litat e s  fe e di n g  b e h a v io u rs  i n y o u n g  
J a v a n  sl o w  lori s e s  (N y ct ic e b u s  ja v a ni c u s ). M a m m al ia n  B iol o g y . I n P re s s  
N e k ari s  K A I, P oi n d e xt er  S , R ei n h ar d t K D , S ig a u d  M,  C a b a n a  F,  W ird a teti  
W,  a n d  N ijm a n  V.  2 0 1 7 . C o -e x ist e n c e  b e tw e e n  pr im at e s  a n d  h u m a n s  i n a  
d y n a m ic  a g ro fo re st ry  la n d s c a p e  i n W e st  J a v a.  Int er n at io n al  J o u rn a l of  
P rim at ol o g y . 1 0 .1 0 0 7 /s 1 0 7 6 4 -0 1 7 -9 9 6 0 -2  
P oi n d e xt er  S , K h o a D D , a n d N e k a ris K A I. 2 0 1 6 . T h e  ra n g in g  p a tte rn s  o f 
tra n sl o c a te d  p y g m y  sl o w  lori s e s (N y ct ic e b u s  p y g m a e u s ) in C u c  P h u o n g 
N ati o n a l P ar k , V iet N a m . V iet n a m e s e  J o u rn a l o f P rim at ol o g y  2( 5) : 2 5 -3 3  
P er er a  M A , G a m a z o n  E,  C a v al lari  L H , P at el  S R,  Fl y n n  M,  P oi n d e xt er  S , 
K ittle s  R A,  N ic ol a e  D A,  a n d  C o x  N J.  2 0 1 1 . T h e  M is si n g  A s s o ci ati o n:  
S e q u e n ci n g -b a s e d  di s c o v er y  of  n o v el  S N P s  i n V K O R C 1  a n d  C Y P 2 C 9  th at  
a ffe c t w ar fa rin  d o s e  i n A fric a n  A m e ric a n s.  C lini c al  P h a rm a c o lo g y  a n d  
T h e ra p e u tic s . 8 9 (3) : 4 0 8 -1 5  
St e p h a ni e  A P oi n d ext er  
A p p e n di x 
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B O O K  A N D  R E D  LI S T  C O N T R I BU TI O N S:  
P oi n d e xt er  S . P ro si m ia n  M or p h ol o g y . In : E n c y cl o p e d ia o f A ni m al  C o g ni tio n   a n d  B e h a v ior.  S pri n g e r N at u re.  
N e w  Y or k : N e w  Y or k.  In P re s s  
P oi n d e xt er  S . P ro si m ia n  C o g ni tio n . In:  E n c y cl o p e d ia  o f A ni m al  C o g ni tio n  a n d  B e h a v ior.  S pri n g er  N at ur e . 
N e w  Y or k : N e w  Y or k.  I n P re s s  
P oi n d e xt er  S . P ro si m ia n  N a v ig ati o n. 2 0 1 7 . In : E n c y cl o p e d ia of  A ni m al  C o g ni tio n  a n d  B e h a v ior.  S p rin g e r 
N at ur e.  N e w  Y or k : N e w  Y or k . In  P re s s  
P oi n d e xt er  S  a n d  N e k ar is  K A I. 2 0 1 6.  S a n ct u a rie s -A si a.  In:  T h e  In ter n a tio n al  E n c y cl o p e d ia  of  P rim at ol o g y . 
W ile y  B la c k w el l. H o b o k e n:  N e w  J er s e y . 1 0 .1 0 0 2 /9 7 8 1 1 1 9 1 7 9 3 1 3. w b p rim 0 4 4 1  
N e k ari s  K A I a n d P o in d e xt er S . N y c tic e b u s hi lleri . T h e  IU C N  R e d  Li st  o f T h re a te n e d  S p e ci e s 2 0 1 6 . In  P re s s  
N e k ari s  K A I, P oi n d e xt er  S , a n d  S trei c h e r U . N y ct ic e b u s c o u c a n g . T h e  IU C N  R e d  Li st  o f T h re a te n e d  S p e ci e s 
2 0 1 6 . In P re s s  
P oi n d e xt er  S  a n d  N e k ar is  K A I. 2 0 1 5.  L o risi fo rm e s.  In:  T h e  Int e rn a tio n al  E n c y cl o p e d ia  of  P rim a tol o g y . W ile y  
B la c k w el l. H o b o k e n : N e w  J er s e y . 1 0 .1 0 0 2 /9 7 8 1 1 1 9 1 7 9 3 1 3 .w b p rim 0 1 3 1   
C O N F E R E N C E  P R E S E N T A TI O N S:  
P oi n d e xt er  S a n d  N e k a ris  K A I. 2 0 1 7 . L a ter al iz ati o n  i n th e  sl o w  lori s  (N y c tic e b u s  s p p .) V e n o m  P o s e . P o st e r 
a c c e pt e d  at  th e  A m e ric a n  A s s o ci ati o n  of  P h y si c al  a n th ro p o lo g is ts  M e e tin g , N e w  O rle a n s  L A  U S A . 
P oi n d e xt er  S  a n d  N e k ar is  K A I. 2 0 1 6.  C o g ni tiv e  m a p  u s e  i n th e  J a v a n  S lo w  L o ris  (N y ct ic e b u s  ja v a n ic u s ). O ral  
pr e s e nt a tio n  at  th e  Int e rn ati o n a l P rim a tol o g ic al  S o ci et y  M e e tin g , C hi c a g o  I L U S A . 
P oi n d e xt er  S , N a d ler T,  a n d N e k ari s K A I. 2 0 1 6  P y g m y  sl o w  lori s ( N y ct ic e b u s p y g m a e u s ) tra n sl o c ati o n i n  C u c 
P h u o n g  N a tio n al  P ar k,  V iet n a m . O ral  p re s e nt a tio n at  th e  S pri n g  P rim at e  S o ci et y  of G re a t B ritai n M e e tin g , Y or k 
U K . 
P oi n d e xt er  S,  W a rdi teti , a n d  N e k a ris  K A I. 2 0 1 5 . A g e  di ffe re n c e s  i n lo c o m ot or  b e h a v io u r i n th e  J a v a n  sl o w  lori s  
(N y ct ic e b u s  ja v a ni c u s ). O ral  p re s e n tati o n  at  th e  S pri n g  P rim a te  S o ci et y  of  G re a t B ritai n  M e e tin g  i n R o e h a m p to n  
U K . 
R ei n h ar dt  K D,  P oi n d e x ter  S A , a n d  N e k a ris  K AI . 2 0 1 5 .  H u s b a n dr y  of  p y g m y , B e n g al  a n d  J a v a n  sl o w  lori s e s:  
Im pl ic ati o n s  fo r r e-int ro d u cti o n.  O ra l pr e s e n ta tio n  at  th e  S pri n g  E A Z A  P ro si m ia n  T A G  M e e tin g  i n P ra g u e  C z e c h  
R e p u b lic.   
P oi n d e xt er  S A , R ei n h ar dt  K D,  a n d  N e k a ris  K A I. 2 0 1 4.  T h e  in flu e n c e  of  m or p h o m e tric s  o n  b e h a v io u r a n d  
h a bi tat  u s e  i n th e  J a v a n  sl o w  lori s  (N y ct ic e b u s  ja v a n ic u s ). P o st e r p re s e n tati o n  at  th e  W in ter  A n a to m ic al  S o ci et y  
a n d  th e  P rim a te  S o ci e ty  of  G re a t B ritai n  M e e tin g  i n B irm in g h a m  U K.  
P oi n d e xt er  S  a n d  N e k ar is  K A I. 2 0 1 4.  P ro m oti n g  wil d  p o st ur e s : th e  u s e  of  g u m -b a s e d  e n ric h m e n t i n in cr e a si n g  
th e  n a tur al  b e h a v ior s  of  re s c u e d  sl o w  lori s e s  (N y c tic e b u s  b e n g al e n si s,  N.  p y g m a e u s  a n d  N.  c o u c a n g ) i n 
T h a ila n d . P o s ter  pr e s e n tati o n  at  th e  A m e ric a n  S o ci et y  of  Pr im at ol o g ist  M e eti n g  i n A tla n ta  G A  U S A.   
P oi n d e xt er  S . 2 0 1 2.  T h e  H ol ly  P roj e ct  2 0 1 2:  T h e  e ffe ct s  of  s e n s o ry  int e gr at io n  di s o rd e r o n  a  c hi m p a n z e e  (P a n  
tro g lo d yt e s ). O ral  p re s e n tati o n  at  th e  S ai nt  L o ui s  Z o o.   
P oi n d e xt er  S . 2 0 1 0.  A d a p tiv e  v o c a liz ati o n s:  trai ni n g  rol o w a y  g u e n o n s  (C er c o pi th e c u s  rol o w a y ) t o re c o g ni z e  
im itati o n  c al ls . O ral  p re s e n tati o n  at  W a s hi n g to n  U ni v er sit y  i n S t. L o ui s.   
P oi n d e xt er  S . 2 0 0 8.  D o ct or -p a tie n t int e ra cti o n  i n In ter n al  M e d ici n e  at  th e  U ni v er sit y  of  C hi c a g o  H o s pi tal s.  
P o st er  pr e s e n tati o n  at  th e  C ol le g iat e  S c h o la rs  P ro g ra m  M e e tin g .  
A p p e n di x 
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G U E S T  L E C T U R E S  A N D  I NVI T E D  T A L K S:  
2 0 1 6.  “T h e  Li ttle  Fi re fa c e  P ro je ct : w h a t d o  w e  k n o w  a b o ut  th e  sl o w  lori s ? ” O ral  p re s e n tati o n  at  B ro o kf iel d  Z o o  
for  s e n ior  k e e p e rs , C hi c a g o  I L U S A   
2 0 1 6.  “S lo w  lori s  n u tritio n ” L e c tur e  pr e s e n te d  d u rin g  th e  C a p tiv e  M a n a g e m e nt  a n d  R e h a b ilitati o n  m o d ul e  fo r 
M S c  i n P rim a te  C o n s e rv ati o n  st u d e n ts , O x for d  U K  
2 0 1 6.  “P rim a te  m or p h ol o g y ” L e c tur e  pr e s e n te d  d u rin g  th e  C a p tiv e  M a n a g e m e nt  a n d  R e h a b ilitati o n  m o d ul e  fo r 
M S c  i n P rim a te  C o n s e rv ati o n  st u d e n ts , O x for d  U K  
2 0 1 6.  “C o lla b o ra tio n s  a n d  d a ta  m a n a g e m e n t” L e c tur e  pr e s e n te d  d u rin g  th e  M et h o d s  a n d  A n a ly si s  m o d ul e  fo r 
M S c  i n P rim a te  C o n s e rv a tio n  st u d e n ts , O x for d  U K  
2 0 1 5.  “ P y g m y  lori s  rei ntr o d u cti o n s  i n C u c  P h u o n g  N ati o n a l P a rk ” O ral  pr e s e n tati o n  at  D a o  T ie n ’s  E n d a n g e re d  
A si a n  S p e ci e s  T ru s t for  g o v er n m e n t o ffici al , H o  C hi  M in h  C ity  V iet n a m   
2 0 1 5  a n d  2 0 1 7 . “S o c ia l le a rn in g ” L e c tur e  pr e s e n te d  d u rin g  th e  H u m a n s  a n d  O th e r P rim a te s  m o d ul e  fo r B S c  
B iol o g ic al  A nt hr o p ol o g y  st u d e n ts , O x for d  U K  
2 0 1 5.  “A d a p ta b ility  i n c h a n g in g  e n v iro n m e n ts:  th e  c a s e  of  sl o w  lo ris ” P re s e n te d  at  th e  M S c  i n P rim at e  
C o n s er v ati o n  S e mi n ar  S eri e s , O x for d  U K  
W O R K  I N P R O G R E S S : 
P oi n d e xt er  S , W e ld o n  A,  a n d  N e k ari s  K A I. D is p e rs al  p a tter n s  i n th e  J a v a n  sl o w  lori s  (N y ct ic e b u s  ja v a ni c u s ). 
P oi n d e xt er  S , R ei n h a d rt K D,  a n d  N e k ari s  K A I. L a ter al iz ati o n  i n u n im a n u a l ta s k s  a n d  a  bi lat er al  p o s tur e  i n 
N y ct ic e b u s  s p e ci e s .  
P oi n d e xt er  S  a n d  N e k ar is  K A I. C o g ni tiv e m a p  u s e  i n th e  J a v a n  sl o w  lori s  (N y ct ic e b u s  ja v a ni c u s ). 
P oi n d e xt er  S  a n d  N e k ar is  K A I. E v ol uti o n  of  s o ci a l s y st e m s  i n L o risi fo rm e s .  
O ’H a g a n  R P,  M ar s h  C,  P oi n d e xt er  S,  R ei n h ar dt  K D,  a n d  N e k a ris  K AI . Tr a n sl o c a tio n  of  J a v a n  sl o w  lori s e s  
(N y ct ic e b u s  ja v a ni c u s ) i n W e s t J a v a,  In d o n e si a .  
R E S E A R C H  E X P E R I EN C E:  
L ittl e F iref a c e  P r o j ect,  I n do n e s i a                                                                       J a n . 2 0 1 5/ S e pt -N o v  2 0 1 5    
V is itin g  R e s e ar c h e r: I u s e d  ra d io  t ele m etr y  t o tra c k  a n d  o b s er v e  wi ld  J a v a n  s lo w  lo ris e s  (N y c tic e b u s  ja v a ni c u s ) i n a  hi g h  
al tit u de  a gr o  for e s t. I m a n a g e d  th e  fiv e -y e ar  d at a s et,  b y  c le a n in g  a n d  s orti n g  d at a . I n c ol la b o rat io n  w ith  P rof . A n n a  N e k ari s   
T h e  E n d a n g er e d  P ri mat e  R e s c u e  C e nt e r, V i et na m                                                   A p r il-S e pt . 2 0 1 5  
V is itin g  R e s e ar c h e r: I o v er s a w  t he  p o s t re le a s e  m o n it orin g  of  s ix  tra n s lo c at e d  p y g m y  s lo w  lori s e s  (N y c tic e b u s  p y g m a e u s ) 
a n d  c o m pl et e d  v e g et a tio n  s tru c t ur e s ur v e y s . I trai n e d  lo c al  s t aff i n g e o g ra p h ic a l d at a  c o lle c tio n / or g ani z at io n  a n d  c re a te d  
t h eir c urr e nt  v e g et a tio n  a n d  a n im al  s ur v e y  m et h o d ol o g y . I n c ol la b or at io n  wi th  T ilo  N a dl er  a n d  S o n y a  P o s s er   
B a n g  P h r a  R e s e ar c h  C e n ter , T h ail a n d      M a y -A u g . 2 0 1 4  
V is itin g  R e s e ar c h e r: I c o n d u c t e d n ig htl y  o b s er v ati o n s  of  1 0 +  re s c u e d  s lo w  lori s e s  (N y c tic e b u s  b e n g a le n s is  a n d  N.  
p y g m a e u s ), w h ile  intr o d u c in g  v ari o u s  fo o d -b a s e d  e n v iro n m e n t al e n ric h m e n t for  m y  M a s te r’s  t he s is , a n d  d e v e lo p e d  a  
h u s b a n dr y  g u id e , w h ic h  w a s  tra n s lat e d  t o T h a i for  lo c a l pr a c titio n e rs . I n c ol la b or ati o n  wi t h th e  D e p art m e n t of  N at u re  a n d  
P ar k s  a n d  L o v e  W ildl ife  T h a ila n d  
S ai nt  L o u i s Z o o,  S t. L o u i s M O                                  J u n e  2 0 1 1 -D e c.  2 0 1 1  
B e h a v io ur al  R e s e a rc h  Int e rn:  I c o m pl et e d  liv e  a n d  v id e o  o b s er v at io n s  of  t h e C h a n n e l I sla n d  F o x  (Ur o c y o n  littor al is ) a n d  
S o m al i W ild  A s s  (E q u u s  afric a n u s  so m a lie n s is ) re s ul tin g i n  a n in d e p e n d e n t r ep o rt. S u p er v is e d  by  Dr. C h ery l A s a a n d  Dr . 
F io n a  M ars h al l 
U n i ver sit y  of  C h ic a g o  H o s pit al,  C h ic a g o  I L                                                              2 0 0 7 -2 0 1 0  
R e s e a rc h  A s s is t ant:  I in t er vie w e d  p ati e n t s, e x tra c te d  d at a  fro m  c h a rt s, a n d  e n ter e d  d a ta.  S u p er v is e d  b y : Dr . Mi n ol i P er er a  
a n d  Dr . V in e et  A ror a.   
A p p e n di x 
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T E A C H I NG  E X P E R EI N C E:   
2 0 1 6 -pr e s e n t. A s s o ci at e  L e ct ur e r - D e p a rtm e n t of  A nt hr o p ol o g y  a n d  G e o gr a p h y , O x fo rd  B ro o k e s  U ni v er sit y  
S pri n g  2 0 1 7 . G ra d u a te  L e v el  T e a c hi n g  A s si st a n t –  P rim a te  P o p ul ati o n  G e n e tic s  
S pri n g  2 0 1 7 . U n d er g ra d u a te  L e v el  T e a c h in g  A s s ist a n t –  H u m a n s  a n d  O th er  P rim at e s  
S pri n g  2 0 1 5 /2 0 1 6 . G ra d u a te  L e v el  T e a c h in g  A s s ist a n t –  C a p tiv e  M a n a g e m e n t a n d  R e h a b ilitati o n   
F a ll 2 0 1 4 /2 0 1 5 . U n d er g ra d u a te  L e v el  T e a c hi n g  A s si st a n t –  M et h o d s  a n d  A n a ly s e s  i n B iol o g ic al  A nt hr o p ol o g y  
U n d e r g r a d u a t e  Di s s e r t a t io n  C o -S u p e r v is e e s :  
2 0 1 6.  A si a  B e e : D a ta b a s e  d e v el o p m e n t a n d  m a n a g e m e n t fo r th e  Li ttle  Fi re fa c e  P roj e c t, W e st  J a v a  In d o n e si a.  
B S c  T h e si s  C o m p u ter  S ci e n c e,  O x fo rd  B ro o k e s  U ni v er sit y  
P re s e nt . M at h e w  G ar di n er:  S lo w  lori s  (N y ct ic e b u s  s p p .) s al iv a  a n d  its  e ffe ct  o n  h u m a n  c a n c e r c el ls.  B S c  T h e si s  
B iol o g ic al  A nt hr o p ol o g y , O x fo rd  B ro o k e s  U ni v er sit y  
P re s e nt .  L u c y  H ol la n d:  W h a t e n v iro n m e n tal  fa c tor s  in flu e n c e  th e  u s e  of  h u m a n -m a d e  s u b st rat e s  b y  th e  J a v a n  
sl o w  lori s  (N y ct ic e b u s  ja v a n ic u s ). B S c  T h e si s  B iol o g ic al  A nt h ro p ol o g y , O x for d  B ro o k e s  U ni v er sit y  
P re s e nt . S h a hr o z  A h m e d:  D at a  v is u a liz ati o n  for  th e  lo n g -te rm  d a ta s et  at  th e  Li ttle  Fi re fa c e  P ro je c t, W e s t J a v a  
In d o n e si a  B S c  T h e si s  C o m p ut e r S ci e n c e , O x for d  B ro o k e s  U ni v er sit y  
S t u d e nt  F e e d b a c k : 
“S te p h a n ie  i s s u c h  a  frie n d ly  a n d  a p pr o a c h a bl e  p er s o n  a n d  I a m  v er y  gr at e ful  t o S te p h a ni e  for  s u p p o rtin g  m e  
thr o u g h o u t m y  di s s ert ati o n . N ot  o n ly  di d  s h e  h e lp  m e  t o o v er c o m e  c h a lle n g e s  i n ar e a s  I di d  n o t fe e l c o m for ta b le  
w ith  s u c h  a s  s tati s tic s,  S te p h a n ie ’s  p o si tiv e,  s m ile y  a n d  c al m  a ttitu d e  w a s  v er y  m u c h  a p pr e ci a te d  d uri n g  tim e s  I 
fel t I w a s  st ru g g lin g . S te p h a n ie  i s a  w o n d e rful  te a c h e r a n d  I w o u ld  v er y  m u c h  lo v e  t o b e  ta u g h t b y  S te p h a ni e  i n 
th e  fu tu re .” – L u c y  H oll a n d  
‘‘S te p h a n ie  w a s  a b le  t o e x pl a in  c h a lle n g in g  c o n c e pt s  i n e n g a g in g  a n d  a c c e s si bl e  w a y s.  H er  s ty le  of  te a c hi n g  
w a s  a d a p ta b le,  a n d  a p p ro p riat e  t o th e  m o d ul e  s u bj e ct  a n d  le v el . W h e th e r it w a s  e x pl ai n in g  s tati sti c al  a n al y si s  
or  h e lpi n g  w ith  o st e ol o g ic al  id e nti fic ati o n  - or  a n y thi n g  i n-b e tw e e n  - S te p h a ni e  w a s  e n th u si a sti c,  in fo rm a tiv e  a n d  
v ital  t o m y  a c a d e m ic  e x p e rie n c e .’’-M a th e w  G ar d in e r  
A D MI N I S T R ATI V E  E X P E RI E N C E:  
Li ttle  Fir e fa c e  P r oj e c t, O xf o r d  U K   J a n  2 0 1 4 - pr e s e n t 
A d mi n ist rati v e  A s si st a n t: I m a n a g e d  th e  fiel d  si te  d a ta b a s e , a s si s te d  w ith  p u bl ic  o u tre a c h  a cr o s s  th e  U K  a n d  
m a n a g e d  th e  in v e n tor y /o rd e r ful fillm e n t of  th e  E ts y  S h o p . 
C a n o p y  J o ur n a l, O xf o rd  U K    S e p t. 2 0 1 3 -2 0 1 4  
E di tor : I w or k e d  w ith  fiv e  ot h er  M S c  st u d e n ts  t o or g a n is e  a n d  pr o d u c e  th e  i n-h o u s e  jo u rn a l fo r th e  M S c  i n 
P rim at e  C o n s er v ati o n  c o ur s e.  I a s si st e d  i n c o n c e pt u al isi n g  th e  is s u e  th e m e,  s el e c tin g , e d itin g , a n d  for m at tin g  
art icl e s.   
T h e  S c h o o l C o u n c il of  A rt s  a n d  S ci e n c e s,  S t. L o ui s  M O   M a y  2 0 1 1 -2 0 1 2  
P re si d e nt : I o v er s a w  w e e k ly  c o u n ci l m e e tin g s  re g a rdi n g  st u d e n t c o n c er n s,  s u c c e s s ful ly  pl a n n e d  a n  a w ar d s  
c er e m o n y  re c o g ni si n g  e x c el le n c e  i n te a c hi n g  a n d  c o m pl et e d  a  c o u n ci l w id e  re s tru c turi n g.  A s  th e  pr e si d e nt  I 
w a s  th e  st u d e n t re p re s e nt at iv e  o n  a d  h o c  c o m m itte e s  for  n e w  c o u rs e  a p pr o v al s,  m itig a tin g  ci rc u m s ta n c e  
a p pr o v al s,  a n d  s p e ci al  m aj or  a p pr o v al s.   
T h e  C o n gr e s s  of  th e  S o u th  F o rty , S t. L o u is  M O         A u g . 2 0 0 9 -M a y  2 0 1 0  
A c a d e mi c  C h a ir/Tr e a s u rer : I w or k e d  o n  a  b o ar d  of  1 2  pl a n ni n g  e v e n ts  s u c h  a s  c o n c er ts,  m o v ie  s cr e e ni n g s,  a n d  
le ct ur e s  s eri e s . I s p e ci al is e d  i n a c a d e m ic al ly  fo c u s e d  e v e n ts  a n d  m a n a g e d  a  2 0 ,0 0 0  U S D  b u d g e t t o or g a n is e  
th e s e  e v e n ts .  
W a s h in g to n  U ni v er si ty  i n S t. L o u is  A nt hr o p o lo g y  D e p art m e nt , S t. L o u is  M O   J a n.  2 0 1 0 -A u g . 2 0 1 0  
A d mi n ist rati v e  A s si st a n t: I m ai nt ai n e d  th e  o ffic e  of  Dr . Fi o n a  M ar s h al l, b y  re p lyi n g  t o p ro fe s si o n al  e m ai ls,  
cr e a tin g  cl a s s  c al e n d a rs,  m a k in g  c o p ie s,  P D F s , fo rm a ttin g  s ci e n tific  a rticl e s . 
A p p e n di x 
2 6 3  
A W A R D S  A N D  G R A N T S : 
2 0 1 5  D is n e y  C o n s e rv ati o n  F u n d  (P art ici p a tin g  R e ci pi e n t): 2 5 ,0 0 0  U S D  
2 0 1 5  M ar g ot  M ar s h  Bi o d iv er sit y  F u n d  (P art ici p a tin g  R e ci pi e n t): 1 5 ,0 0 0  U S D  
2 0 1 5  P e o p le ’s  Tr u s t for  E n d a n g er e d  S p e ci e s  (P a rtici p a tin g  R e ci pi e n t): 1 0 ,0 0 0  U S D  
2 0 1 0  W a s hi n g to n  U ni v er sit y  i n S t. L o ui s  C ar e e r D e v el o p m e n t G ra n t (P rin ci p a l R e ci pi e n t): 2, 0 0 0  U S D  
2 0 1 6  P rim a te  S o ci et y  of  G re a t B ritai n  R e s e ar c h  G ra n t (P rin ci p a l R e ci pi e n t): 7 5 0  G B P  
2 0 1 6  E ur o p e a n  H u m a n  B e h a v ior  a n d  E v ol uti o n  A s s o ci ati o n  (P rin ci p a l R e ci pi e n t): 5 0 0  E U R  
2 0 1 5  G ra d u a te  C ol le g e  O nl in e  C o n fer e n c e  P riz e  W in n er : 5 0  G B P  
2 0 1 4  Fi n a list  i n th e  A S P  S tu d e n t p o st e r c o m p e titio n   
P R O F E S SI O N A L  M E M B E R S H I PS:  
L a m b d a  A lp h a :A n thr o p ol o g y  H o n or s  S o ci et y  2 0 1 1 -pr e s e n t 
P rim at e  S o ci et y  of  Gr e at  B ritai n      2 0 1 3 -pr e s e n t 
Int e rn a tio n al  P rim at ol o g ic al  S o ci et y      2 0 1 3 -pr e s e n t 
A m eri c a n  S o ci e ty  of  P rim at ol o g ist s       2 0 1 3 -p re s e nt  
A s s o c iati o n  of  B la c k  A n thr o p ol o g is ts   2 0 1 4 -pr e s e n t 
N o ct ur n a l P rim at e  R e s e ar c h  G ro u p   2 0 1 4 -pr e s e n t 
E ur o p e a n  H u m a n  B e h a v io u r a n d  E v ol uti o n A s s o c iati o n  2 0 1 5 -pr e s e n t 
A m eri c a n  A s s o ci ati o n  of  P h y si c al  A nt hr o p ol o g ist s :  2 0 1 6 -pr e s e n t 
A D  H O C  R E VI E W E R : 
F o lia  P rim at ol o g ic a  
A si a n  P rim at e s   
El s e v ier   
